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RESUMO 
O clado Hymenaea é uma linhagem pertencente à subfamília Detarioideae (Leguminosae) 
composta por três gêneros de plantas bifolioladas: Guibourtia, Hymenaea e Peltogyne. Este 
gêneros fazem parte do grupo de legumes produtores de resina e seus representantes são 
popularmente conhecidos na fabricação de artefatos ou usos medicinais e também de sua 
madeira. Apesar da importância sistemática e econômica que os representantes do clado 
apresentam, poucos estudos estão disponíveis, ou são muito antigos, acerca da diversidade 
que compõe os gêneros e das características que os identificam e delimitam. Sendo assim, a 
presente tese se propõe a apresentar um estudo filogenético abrangente sobre o clado, testando 
a monofilia do grupo e dos gêneros que o compõe. Além disso foram realizados estudos 
morfoanatômicos sobre as estruturas secretoras encontradas nos folíolos dos representantes do 
clado a revisão taxonômica do gênero Hymenaea. No estudo filogenético foram amostradas 
cerca de 60% das espécies do clado que foi sustentado como monofilético nas analises para os 
marcadores ITS, trnK e matK. Os gêneros Peltogyne e Hymenaea também foram sustentados 
como monofiléticos em todas as análises, enquanto Guibourtia se apresentou em diferentes 
linhagens. Um clado formado por Guibourtia + Hymenaea foi recuperado com alto suporte 
em todas as análises. A divisão em seções propostas para Hymenaea por estudos taxonômicos 
prévios não se sustentaram nas análises. A única espécie africana do gênero (H. verrucosa) 
nao foi sustentada nas presentes análises como um grupo a parte das espécies neotropicais. 
Para Guibourtia, características de frutos e sementes parecem ser importantes para indicar as 
diferentes linhagens. Os estudos anatômicos confirmaram relatos prévios da presença de 
cavidades secretoras em Hymenaea e forneceu novas evidências sobre a presença dessas 
cavidades em Guibourtia e Peltogyne. A caracterização morfoanatômica dos folíolos 
forneceram características relevantes para a taxonomia do grupo. O tratamento taxonômico 
forneceu novas e completas descrições e ilustrações para os 23 táxons reconhecidos para 
Hymenaea. Discussões nomenclaturais, uma lectotipificação e duas sinonimizações foram 
propostas. Esta pesquisa fornece importantes dados para o prosseguimento dos estudos 
evolutivos em um clado Amphi-Atlântico e novas pesquisas com técnicas de datação 
molecular e biogeografia estão em andamento utilizando como base as informações 
fornecidas por esta tese. 
  
ABSTRACT 
The Hymenaea clade is a lineage belonging to the subfamily Detarioideae (Leguminosae) 
composed by three genera of bifoliolate plants: Guibourtia, Hymenaea and Peltogyne. These 
genera are part of the resin-producing group and their representatives are popularly known for 
the manufacture of devices, as medicines and also as timbers. Despite the systematic and 
economic importance of representatives of the clade, few studies are available, or are out of 
date. There is a scarcity especially noticeable of taxonomic studies and the true identity and 
number of species of the three genera are. Thus, the present thesis proposes to present a 
phylogenetic study covering the Hymenaea clade, testing the monophyly of the group and the 
genera that compose it. In addition, morphoanatomical studies were performed of the 
secretory structures found in the leaflets of some representatives of the clade and a taxonomic 
revision was also performed for the genus Hymenaea. In the phylogenetic study, about 60% 
of the species of the clade were sampled, which was maintained as monophyletic in analyzes 
using ITS, trnK and matK markers. The genera Peltogyne and Hymenaea were also presented 
as monophyletic in all analyzes, while Guibourtia was divided into distinct lineages. A clade 
formed by Guibourtia + Hymenaea was recovered with high support in all analyzes. The 
division into sections proposed for Hymenaea by previous taxonomic studies was not 
supported by the analyses. The only African species of the genus (H. verrucosa) was nested 
within the genus and was not sustained as a group apart from the neotropical species in the 
present analyses. For Guibourtia, characteristics of fruits and seeds appear to be important to 
indicate the different lineages. The anatomical studies confirmed previous reports of the 
presence of secretory cavities in Hymenaea and provided new evidence on the presence of 
these cavities in Guibourtia and Peltogyne. The morphoanatomic characterization of the 
leaflets provided important characteristics for the taxonomy of the group. Taxonomic 
treatment provided new and compelling descriptions and illustrations for the 23 taxa 
recognized for Hymenaea. Nomenclatural discussions, a lectotypification and two 
synonimizations were proposed. This research provides important data for the continuation of 
evolutionary studies in an Amphi-Atlantic clade and new research with molecular dating 
techniques and biogeography are under way based on the information provided by this thesis. 
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INTRODUÇÃO GERAL 
A família botânica Leguminosae, ou Fabaceae, apresenta distribuição cosmopolita 
e constitui a terceira maior família de angiospermas. Após séculos de uma estabilidade 
nomenclatural em nível de subfamílias, recentemente estudos filogenéticos abrangentes, 
consequencia de uma colaboração global, estabeleceram o reconhecimento de seis linhagens 
(tratadas como subfamílias): Cercidoideae LPWG, Dialioideae LPWG, Duparquetioideae 
LPWG, Detarioideae Burmeist., Caesalpinioideae DC. (recircunscrita) e Papilionoideae DC., 
representadas em cerca de 765 gêneros e cerca de 19.600 espécies (LPWG 2017). 
Leguminosae, ou Fabaceae, apresenta distribuição cosmopolita e constitui a terceira maior 
família de angiospermas. Recentemente foram reconhecidas seis subfamílias a partir de 
estudos filogenéticos: Cercidoideae, Dialioideae, Duparquetioideae, Detarioideae, 
Caesalpinioideae (recircunscrita) e Papilionoideae, representadas em cerca de 765 gêneros e 
cerca de 19.600 espécies (LPWG 2017). 
Dentre as subfamílias reconhecidas atualmente, Cercidoideae, Detarioideae e 
Papilionoideae já vinham sendo agrupadas sob sinapomorfias bem estabelecidas em 
classificações anteriores. A tribo Detarieae s.l., por exemplo, foi originalmente proposta por 
Polhill (1994) já era apontada nos estudos filogenéticos como monofilética e pertencente a um 
clado, irmão das demais leguminosas, juntamente com a então tribo Cercideae e o gênero 
monoespecífico Duparquetia Baill. (Bruneau et al. 2000, 2001; Fougère-Danezan et al. 2003; 
Herendeen et al. 2003). A filogenia mais recente para a família aponta uma politomia com 
Cercidoideae, Detarioideae e a monoespecífica Duparquetioideae como irmã das demais 
subfamílias (LPWG 2017). Hoje são reconhedias aproximadamente 760 espécies pertencentes 
à subfamília Detarioideae que estão divididas em cerca de 84 gêneros (LPWG l.c.). 
Um aspecto interessante da subfamília Detarioideae é que ela reune gêneros a 
maior parte dos gêneros caracterizados pela capacidade produtora de resinas – cerca de 25 
gêneros (Fougère-Danezan et al. 2007). Os representantes deste clado geralmente apresentam 
estípulas caducas, folhas compostas paripinadas (raramente imparipinadas), presença de 
glândulas nas folhas, em estruturas florais e em frutos e frequente ocorrência de apetalia.  
Dentro da linhagem das leguminosas resiníferas, estudos filogenéticos apontam os 
gêneros Hymenaea, Guibourtia e Peltogyne formando um clado, com fortes semelhanças 
morfológicas entre eles, especialmente em suas características vegetativas (Bruneau et al. 
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2000; Bruneau et al. 2001; Herendeen et al. 2003; Fougère-Danezan et al. 2007, 2010). Este 
clado é tratado na presente tese como o Clado Hymenaea. 
Estes três gêneros apresentam plantas com porte predominantemente arbóreo e 
folhas compostas bifolioladas, tendo sido comparadas por Linnaeus (1753) a um “casamento 
de folíolos”. Entretanto, apesar de Hymenaea e Peltogyne virem sendo sustentados como 
grupos monofiléticos nestes estudos (incluindo a presente tese), o gênero Guibourtia ainda 
demanda investigações morfológicas e moleculares mais aprofundadas para melhorar sua 
circunscrição e esclarecer sua relação com os demais gêneros do clado Hymenaea (Fougère-
Danezan et al. 2007; Bruneau et al. 2008; Pinto et al. dados não publicados).  
A maioria dos gêneros de Detarioideae é endêmica ou possui a maior parte da 
diversidade no continente africano - cerca de 58% (Mackinder 2005). Contudo, este não é o 
padrão dentro do clado Hymenaea. Apesar de Guibourtia Benn. possuir apenas duas espécies 
na região neotropical (Pinto et al. no prelo) e cerca de 15 no continente africano, o gênero 
Peltogyne Vogel, com cerca de 25 espécies, é exclusivamente neotropical, enquanto 
Hymenaea L. possui apenas uma espécie africana e cerca de 20 distribuídas pela América 
Latina.  
Guibourtia foi descrito por Bennet (1857) baseado em uma coleção de “Kobo-
tree”, de Serra Leoa, África. A primeira espécie descrita foi G. copallifera Benn., que recebeu 
este epíteto por se assemelhar à espécies de Copaifera L. De fato, uma espécie arbórea, 
resinífera, de poucos folíolos (um par), flores apetalas e sementes ariladas, em matas da 
África tropical, poderia facilmente ser reconhecida como uma espécie de Copaifera, não fosse 
a incomun característica dos folíolos bifoliolados e o par de bractéolas evidente e persistente. 
O gênero permaneceu monoespecífico e praticamente desconhecido pelos botânicos até 
Léonard (1949, 1950), que fez doze combinações com espécies de Copaifera bifolioladas 
(quatro da região neotropical), e descreveu quatro novas espécies africanas. Desde então, 
apenas Barneby (1996), em um trabalho de notas taxonômicas sobre as Fabales neotropicais, 
tratou brevemente das espécies do gênero que ocorrem na região, sem muito aprofundamento, 
mas sugerindo que a diversidade neotropical estaria reduzida a apenas uma espécie com uma 
disjunção entre Cuba e a região central da América do Sul, ocorrendo em ambientes savânicos 
de Bolívia, Brasil e Paraguai.  
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Hymenaea foi descrito por Linnaeus (1753) baseado numa descrição e ilustração 
de Pluknet (1696) sobre uma planta coletada no Brasil, conhecida como “Jeitaba” (idioma 
indígena – fruto duro) e recebeu o nome de Hymenaea courbaril L. Os integrantes do gênero 
são atualmente conhecidos principalmente pelo nome de ‘Jatobá’, ou por variações como 
‘Jataí” ou ‘Jutaí’. Em países de língua espanhola o nome mais comum é ‘Algarrobo’. O amplo 
conhecimento popular acerca dessas plantas é consequência da sua importância econômica e 
social. A resina de Hymenaea ou copal foi identificada como um dos principais itens na rota 
de comércio entre o leste africano e a região árabe durante a idade média (Regert et al. 2008; 
Crowther et al. 2015) e no Brasil sua exportação chegou a cerca de 85 toneladas anuais 
durante a década de 40 (Serviço de Estatística Econômica e Financeira 1954). Além da resina, 
os frutos de jatobá são conhecidos pela utilidade do endocarpo farináceo na culinária popular, 
substituindo a farinha de trigo na preparação de bolos, pães, biscoitos e sorvetes (Almeida et 
al. 1998; Silva et al. 2001). 
Os representante de Hymenaea caracterizam-se por serem plantas de porte arbóreo e 
arbustivo que ocorrem desde florestas úmidas e ambientes alagados até florestas sazonais 
secas, como Cerrado e Caatinga (Ribeiro et al. 2015). Possuem folhas bifolioladas, folíolos 
assimétricos, hipanto campanulado, frutos indeiscentes, endocarpo farináceo e número 
cromossômico 2n=24 (Lee & Langenheim 1975).  
O último trabalho abrangente para o gênero foi a revisão realizada por Lee & 
Langenheim (1975) que reconheceram 14 espécies e 12 variedades. Recentemente, Pinto et al. 
(2015) reestabeleceram a espécie boliviana H. travassii Kuhlmann ex Paes e Ribeiro et al. 
(2015) descreveram a nova espécie H. fariana R.D.Ribeiro, D.B.O.S.Cardoso & H.C.Lima, 
respectivamente. Atualmente o gênero conta com cerca de 19 espécies. No Brasil, onde se 
encontra a maior diversidade de espécies (cerca de 80%), os representantes de Hymenaea 
estão distribuídao desde de ambientes alagados no Pantanal ou na Amazônia até florestas 
sazonais secas, como Cerrado e Caatinga (BFG 2015).  
As florestas africanas de Madagascar e da costa leste do continente abrigam uma 
espécie (H. verrucosa Gaertn.) e Cuba uma espécie endêmica (H. torrei León). Esta 
distribuição Amphi-Atlântica foi discutida por Langenheim & Lee (1974) que sugeriram, com 
base em observações morfológicas, que o gênero teria tido origem no continente africano e 
com posterior dispersão para o Neotrópico.  
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Uma hipótese alternativa de dispersão e estabelecimento da distribuição Amphi-
Atlântica foi proposta por Poinar (1991) ao descrever a espécie fóssil Hymenaea protera a 
partir de material foliar e floral encontrado em âmbar retirado de uma mina na República 
Dominicana com cerca de 25 Ma. Segundo o autor, o gênero Hymenaea seria mais antigo do 
que se pensa, tendo origem na América Central, com posterior radiação para o norte, 
atingindo o sul e para o continente africano. Essa hipótese foi reforçada quando Poinar & 
Brown (2002) descreveram outra espécie fóssil – Hymenaea mexicana Poinar & Brown – a 
partir de flores conservadas pelo âmbar de uma mina na cidade de Chiapas, no México. 
Ambas as espécies possuem características que as relacionam fortemente com a espécie H. 
verrucosa, como a presença de pétalas reduzidas e ovário verrucoso com pilosidade basal.  
Calvillo-Canadell (2010) fortaleceu ainda mais essa hipótese ao descrever a espécie 
fóssil Hymenaea allendis Calvillo-Canadell, Cevallos-Ferriz & Rico-Arce, a partir de flores 
preservadas em âmbar também das minas de Chiapas, no México. Entretanto, apesar de ter 
sido descrita como possuindo três pétalas, o ovário se apresentou glabro e levemente mais 
alongado, o que poderia sugerir uma relação mais próxima com a espécie H. courbaril. Como 
a espécie foi descrita a partir somente do holótipo e não foram incluídas na descrição as 
pétalas reduzidas, não fica claro se essa espécie as possuía ou não.   
Ainda que apresente relativo baixo número de espécies (21 reconhecidas na 
presente tese), o gênero apresenta 53 binômios publicados, indicando um histórico 
problemático no reconhecimento e delimitação dos táxons. De fato, alguns estudos apontam a 
ocorrência de complexos de espécies onde a distinção taxonômica entre elas é dificultada por 
uma sutil diferenciação morfológica, como apontado na dissertação de Pestana (2011) que 
realizou um estudo taxonômico no complexo formado pelas espécies H. courbaril L., H. 
martiana Hayne, H. velutina Ducke e H. stigonocarpa Mart. ex Hayne. Entretanto nada foi 
efetivamente alterado em relação à monografia de Lee & Langenheim (1975).  
Alguns estudos de abordagem molecular demonstram a dificuldade na delimitação 
de táxons de Hymenaea, como por exemplo, estudos filogeográficos utilizando um marcador 
plastidial, realizados com H. courbaril var. stilbocarpa (Hayne) Lee & Langenheim e H. 
stigonocarpa, que demonstraram uma maior diferenciação molecular as populações do que 
entre as entidades taxonômicas propriamente ditas (Ramos et al. 2007, 2009). Os resultados 
destes estudos levantam questões sobre a qualidade das informações taxonômicas disponíveis 
como as ferramentas para identificação dos táxons e também como a necessidade de 
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especialistas (inexistentes para o grupo naquele momento) para determinações taxonômicas 
mais seguras. 
Abordagens alternativas (porém ainda relacionadas à macromorfologia) foram 
adotadas por Souza et al. (2014) para tratar da taxonomia das variedades de H. courbaril, 
concluindo que algumas variedades reconhecidas até então se sustentavam por caracteres com 
variações morfológicas contínuas e sugeriram a sinonimização de três delas (incluindo var. 
stilbocarpa, var. subssesilis e var. villosa), e novamente o reposicionamento na categoria de 
espécie para H. altissima Ducke e H. longifolia Benth. Entretanto, os autores deixaram clara a 
necessidade de estudos filogenéticos para verificação das relações entre estes táxons e os 
demais. 
Peltogyne foi descrito por Vogel (1837), baseado numa coleta realizada na cidade 
do Rio de Janeiro (Brasil) que recebeu o nome de Peltogyne discolor Vogel. Atualmente este 
é o maior gênero do clado, sendo reconhecidas 25 espécies das quais 23 foram tratadas na 
última revisão taxonômica realizada por Silva (1976). Após este trabalho, poucos estudos 
foram feitos sobre o gênero, com exceção dos trabalhos de Barneby (1994) que descreveu P. 
chrysopis Barneby para a Bahia e de Fernandes (1994) que descreveu P. crenulata 
Afr.Fernandes para a Caatinga do Ceará e Rio Grande do Norte.  
Diferente dos demais gêneros do clado, as espécies de Peltogyne estão restritas à 
América Tropical e podem ser encontradas desde o México até o Panamá na América Central 
e desde Colômbia, Bolívia e Venezuela até a Região Sudeste do Brasil na América do Sul, 
tendo como centro de diversidade as florestas pluviais tropicais de terras baixas da Amazônia 
Central (Ducke 1938, Silva 1976, Lewis et al. 2005). No Brasil ocorrem todas as espécies 
reconhecidas para o gênero com exceção de P. purpurea Pittier (BFG 2015). 
As espécies de Peltogyne distinguem-se das de Hymenaea principalmente pelo 
tamanho menor das flores, por apresentar estames de diferentes tamanhos e fruto do tipo 
legume, compresso e monospérmico. De Guibourtia, distinguem-se por apresentarem flores 
com pétalas, pelo tamanho maior dos frutos e sementes e pela ausência de arilo (Silva 1976, 
Lewis et al. 2005, Queiroz 2009). 
Tendo em vista que esse importante clado que compõe o grupo de leguminosas 
resiníferas vem sendo abordado com base apenas em características macroanatômicas, e que 
os últimos estudos aprofundados sobre sua taxonomia datam de 40 a 65 anos atrás, esta 
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pesqusia se propos a realizar um estudo filogenético com amostragem abrangente, no intuito 
de testar a monofilia do clado Hymenaea e dos gêneros que o compõe, estudar características 
anatômicas relacionadas às estruturas secretoras dos folíolos nos representantes do clado e 
fornecer uma revisão taxonômica atualizada para o gênero Hymenaea, um importante gênero 
componente da flora brasileira. 
MATERIAL & MÉTODOS 
Esta tese foi desenvolvida no Departamento de Biologia Vegetal do Instituto de 
Biologia da UNICAMP, sob supervisão da Profa. Dra Ana Maria Goulart de Azevedo Tozzi e 
do Dr. Vidal de Freitas Mansano (JBRJ).  
Os estudos foram realizados com base em coletas oriundas de expedições de 
campo e em material de herbários nacionais e estrangeiros. As metodologias específicas para 
cada capítulo estão descritas com detalhes nos mesmos. 
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Estudos filogenéticos no clado Hymenaea (Leguminosae, 
Detarioideae) 
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RESUMO 
O clado Hymenaea, composto pelos gêneros Guibourtia, Hymenaea e Peltogyne, 
é parte integrante do grupo de leguminosas resiníferas circunscritas na subfamília 
Detarioideae. Diferentemente da maior parte dos grupos que compõem a subfamília, os 
representantes do clado se encontram em sua maioria na região neotropical (com excessão de 
Guibourtia, majoritariamente africano). Além dos esforços taxonômicos serem esparsos ao 
longo do tempo, poucos estudos moleculares em nível tribal e de subfamílias utilizaram 
representantes do clado em suas filogenias, não havendo sustentação para inferências acerca 
das relações entre os gêneros e entre espécies. No presente estudo foram amostradas cerca de 
60% das espécies do clado, que foi sustentado como monofilético nas análises para os 
marcadores ITS, trnK e matK. Os gêneros Peltogyne e Hymenaea também foram sustentados 
como monofiléticos em todas as análises, enquanto Guibourtia se apresentou parafilético. Um 
clado formado por Guibourtia + Hymenaea foi recuperado com alto suporte (>0.96) em todas 
as análises. A divisão em seções propostas para Hymenaea por estudos taxonômicos prévios 
não foi sustentada nas análises. A única espécie africana do gênero (H. verrucosa) também 
não foi sustentada como um grupo a parte das espécies neotropicais. Para Guibourtia, 
características de frutos e sementes parecem ser importantes para indicar as diferentes 
linhagens. Esta pesquisa representa apenas o primeiro esforço em realizar estudos 
filogenéticos aprofundados com representantes do clado Hymenaea. Uma série de análises 
moleculares com mais amostragem, marcadores e com utilização de técnicas para datação 
molecular e biogeografia estão sendo desenvolvidas. 
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I.1. INTRODUÇÃO 
Estudos filogenéticos que apontam Hymenaea, Guibourtia e Peltogyne como 
linhagens irmãs, também apontam grandes semelhanças morfológicas entre eles, 
especialmente em suas características vegetativas (Bruneau et al. 2000; Bruneau et al. 2001; 
Herendeen et al. 2003; Fougère-Danezan et al. 2007, 2010). Os três gêneros apresentam 
plantas com porte predominantemente arbóreo e folhas compostas bifolioladas, tendo sido 
comparadas por Linnaeus (1753) a um “casamento”. Entretanto, apesar de Hymenaea e 
Peltogyne terem sido sustentados como grupos monofiléticos nestes estudos, o gênero 
Guibourtia ainda demanda investigações morfológicas e moleculares mais aprofundadas para 
melhorar sua circunscrição e esclarecer sua relação com os demais gêneros do clado 
Hymenaea (Fougère-Danezan et al. 2007; Bruneau et al. 2008; Pinto et al. dados não 
publicados).  
Guibourtia foi descrito por Bennet (1857) e aparentemente permaneceu 
monoespecífico e desconhecido pelos botânicos até Léonard (1949, 1950). Atualmente o 
gênero conta com 17 espécies descritas, onde 15 ocorrem no continente africano e duas na 
região Neotropical – G. chodatiana na América do Sul e G. hymenaeifolia em Cuba (Pinto et 
al. no prelo). Em estudos filogenéticos com abordagem de nível tribal e de subfamília, apenas 
cerca de 30% das espécies foram amostradas em estudos baseados em regiões plastidiais, não 
havendo sustentação para monofilia (Fougère-Danezan et al. 2007; Bruneau et al. 2008; 
LPWG 2017). 
O gênero Hymenaea atualmente conta com cerca de 19 espécies. Os 
representantes do gênero ocorrem desde florestas tropicais ombrófilas até ambientes 
xerofíticos. No Brasil, onde se encontra a maior diversidade de espécies (cerca de 80%), as 
espécies de Hymenaea estão distribuídas desde ambientes alagados no Pantanal ou na 
Amazônia até florestas sazonais secas, como as de Cerrado e Caatinga (BFG 2015). As 
florestas africanas de Madagascar e da costa leste do continente abrigam uma espécie (H. 
verrucosa Gaertn.) e a ilha de Cuba uma espécie endêmica (H. torrei León). Apesar de ser o 
gênero mais estudado do clado, a classificação e taxonomia de Hymenaea tem se baseado 
historicamente de maneira exclusiva apenas em observações morfológicas.  
Alguns estudos que utilizaram de uma baixa amostragem de espécies do gênero 
(cerca de 20%), utilizando de abordagem molecular demonstraram a dificuldade na 
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delimitação de táxons de Hymenaea, como por exemplo, os estudos filogeográficos utilizando 
um marcador plastidial, realizados com H. courbaril var. stilbocarpa (Hayne) Lee & 
Langenheim e H. stigonocarpa, que demonstraram uma maior diferenciação molecular dentro 
das populações do que entre as entidades taxonômicas propriamente ditas (Ramos et al. 2007, 
2009). Os resultados destes estudos levantam questões sobre a qualidade das informações 
taxonômicas disponíveis como as ferramentas para identificação dos táxons e também como a 
necessidade de especialistas (inexistentes para o grupo naquele momento) para determinações 
taxonômicas mais seguras. 
Abordagens alternativas (porém ainda relacionadas à macromorfologia) foram 
adotadas por Souza et al. (2014), que utilizaram análises biométricas dos folíolos para tratar 
da taxonomia das variedades de H. courbaril, concluindo que algumas variedades 
reconhecidas até então se sustentavam por caracteres com variações morfológicas contínuas e 
sugeriram a sinonimização de três delas (H. courbaril var. stilbocarpa, var. subssesilis e var. 
villosa), e novamente o reposicionamento na categoria de espécie para H. altissima Ducke e 
H. longifolia Benth. Entretanto, os autores deixaram clara a necessidade de estudos 
filogenéticos para verificação das relações entre estes táxons e os demais. 
O gênero Peltogyne atualmente é o maior gênero do clado, sendo reconhecidas 25 
espécies das quais 23 foram tratadas na última revisão taxonômica realizada por Silva (1976). 
Diferente dos demais gêneros do clado, as espécies de Peltogyne estão restritas à América 
Tropical e podem ser encontradas desde o México até o Panamá na América Central e desde 
Colômbia, Bolívia e Venezuela até a Região Sudeste do Brasil na América do Sul, tendo 
como centro de diversidade as florestas pluviais tropicais de terras baixas da Amazônia 
Central (Ducke 1938, Silva 1976, Lewis et al. 2005). No Brasil encontram-se 24 espécies do 
gênero (BFG 2015). 
As espécies de Peltogyne distinguem-se das de Hymenaea principalmente pelo 
tamanho menor das flores, por apresentar estames de diferentes tamanhos e fruto do tipo 
legume, compresso e monospérmico. De Guibourtia, distinguem-se por apresentarem flores 
com pétalas, pelo tamanho maior dos frutos e sementes e pela ausência de arilo (Silva 1976, 
Lewis et al. 2005, Queiroz 2009). 
Tendo em vista que esse importante clado que compõe o grupo de leguminosas 
resiníferas vem sendo abordado com base apenas em características macroanatômicas, e que 
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os últimos estudos aprofundados sobre sua taxonomia datam de 40 a 65 anos atrás, esta 
pesqusia se propõe a realizar um estudo filogenético com amostragem abrangente, no intuito 
de testar a monofilia do clado Hymenaea e dos gêneros que o compõe e também de fornecer 
subsídios para estudos taxonômicos e de evolução. 
I.2. MATERIAL E MÉTODOS 
Para os estudos filogéticos do clado Hymenaea foram utilizados três marcadores:  
ITS (nuclear), trnK (plastidial) e matK (plastidial) (detalhes na Tabela I.1 e I.2). As 
sequências de DNA foram obtidas através de extração, amplificação e sequenciamento de 
material coletado em expedições científicas ou de material herborizado. Também foram feitas 
buscas de sequências já existentes e depositadas  no banco de dados do GenBank
® 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank), totalizando 202 terminais, sendo 180 representantes 
da subfamília Detarioideae e um representante da subfamília Cercidoideae para fim de 
enraizamento. Dentro do clado Hymenaea foram amostradas cerca de 78% das espécies, 
algumas sendo representadas por mais de um indivíduo. Os dados sobre os vouchers e regiões 
sequenciadas estão sumarizados na tabela I.3. A figura 1 ilustra os três gêneros que 
compreendem o clado Hymenaea. 
I.2.1. Extração, Amplificação e Purificação do DNA 
Para extração do DNA foi utilizado o Kit Macherey-Nagel
®
 para ambos materiais 
estocados em sílica gel ou oriundos de herbários, seguindo o protocolo proposto pelo 
fabricante. As soluções finais contendo DNA foram estocadas em freezer a -18°C. 
A amplificação das regiões de interesse foi feita em solução de 25µL que incluiu 
12,5µL de tampão Gotaq
®
, 1,5µL de cada primer, 4µL de DMSO 10%, 2µL de BSA 3%, 2µL 
de dH2O e 1,5µL de solução de DNA. Os ciclos utilizados para cada marcador estão 
detalhados na tabela I.2. Os produtos da PCR foram avaliados por eletroforese em gel de 
agarose 1,5%. 
A purificação dos produtos da PCR foi realizada através da utilização de Kit 
Macherey-Nagel
®
, seguindo o protocolo do fabricante. A avaliação da qualidade dos produtos 
ampificados foi feita por eletroforese em gel de agarose 1,5% e quantificação em Nanodrop
®
. 
O sequenciamento foi feito pela empresa Macrogen
®
.  
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I.2.2. Análises filogenéticas 
Eletroferogramas originais foram reunidos em contigs finais utilizando o software 
Geneious 9.0.5 (Drummond et al. 2012). As sequências foram alinhadas automaticamente 
utilizando MAFFT version 7 com as configurações padrão (Katoh & Standley 2013) e então 
manualmente ajustadas no Mesquite 3.10 (Maddison & Maddison 2015). 
Um modelo de evolução molecular foi selecionado para as três partições do DNA 
utilizando Akaike Information Criteria (AIC) implementado pelo jModelTest 2 (Darriba et al. 
2012). Os modelos selecionados foram TIM2+I+G (para ITS), GTR+G (para trnK) e TVM+G 
(para matK). Análises bayesianas foram conduzidas utilizando o software MrBayes 3.1.2. 
(Huelsenbeck & Ronquist 2013), através da plataforma Cyber Infrastructure for Phylogenetic 
Research (Cipres Science Gateway; Miller et al. 2010). No programa foram realizadas duas 
corridas em paralelo de quatro amostragens por método de Monte Carlo via cadeias de 
Markov (MCMC) por 3×10
7
 gerações, com três seleções de amostras de árvores a cada três 
mil gerações. A convergência das corridas foi avaliada ao verificar se o desvio padrão das 
frequências de divisão das corridas era inferior a 0,01 e as primeiras 3 × 10
5
 árvores foram 
descartadas como burn-in. Foi utilizado o software FigTree 1.4 para sumarizar as árvores 
amostradas em uma árvore consenso de 50% majority-rule que inclui probabilidade posterior 
(PP) como estimativas de suporte dos ramos. Todas as análises foram enraizadas utilizando 
espécies de Bauhinia L. da subfamília Cercidoideae. 
Uma análise combinada foi realizada e gerou árvores de baixa resolução, não 
acrescentando informações a este estudo. Por esta razão não foram incluídas neste trabalho. 
I.3. RESULTADOS 
O conjunto de dados da região nuclear ITS incluiu 106 terminais e 914 pb. As 
análises bayesianas destes dados recuperaram com suporte máximo o clado Hymenaea 
composto pelos gêneros Guibourtia, Hymenaea e Peltogyne (Figura 2). Os gêneros Hymenaea 
e Peltogyne também apresentaram suporte máximo indicando monofilia. Entretanto, os táxons 
de Guibourtia se apresentaram em dois diferentes clados, ambos com suporte máximo. Um 
dos clados de Guibourtia é formado pelas espécies africanas G. conjugata, G. sousae e G. 
ehie, enquanto o outro é formado pelas espécies neotropicais G. chodatiana e G. 
hymenaeifolia e pela espécie africana G. leonensis. O primeiro clado (exclusivamente 
africano) apresenta-se como irmão mais próximo do clado formado por Hymenaea e as 
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demais Guibourtia, com alto suporte (0,99). O clado formado entre as Guibourtia neotropicais 
e as demais africanas com o gênero Hymenaea também apresentou um alto suporte (0,92). O 
gênero Peltogyne se apresentou como irmão de Guibourtia + Hymenaea com suporte 
máximo. 
A análise bayesiana feita com cerca de 44% das espécies conhecidas de Peltogyne 
apresentou a espécie da Caatinga – P. pauciflora – como irmã das demais espécies do gênero 
com suporte estatístico máximo. Entretanto uma outra amostra da mesma espécie aparece em 
um clado com sustentação máxima juntamente com P. confertiflora (do Cerrado), P. 
paniculata (da Amazônia) e P. mattosiana (da Mata Atlântica). Ambas as sequências foram 
extraídas do GenBank, podendo ser uma indicação de parafilia, baixo sinal filogenético ou um 
equívoco na identificação. O material com número de acesso DQ787407 foi parte de um 
projeto de Barcoding e o voucher não foi encontrado e não estva disponível no sistema do 
GenBank. Os espécimens de P. confertiflora aparecem como monofiléticos com três amostras 
diferentes formando um clado com sutentação estatística máxima, assim como a espécie de 
Mata Atlântica P. discolor com dois terminais amostrados.  
Apesar da baixa amostragem (cerca de 35%), dentro do clado das Guibourtia 
exclusivamente africanas há indicação da não-monofilia das espécies G. conjugata e G. 
sousae. A espécie G. ehie é sustentanda como monofilética com dois terminais amostrados. O 
outro clado de espécies de Guibourtia revela, como esperado, uma relação próxima entre a 
espécie cubana G. hymenaeifolia e a espécies sulamericana G. chodatiana com suporte 
estatístico máximo. O parentesco destas espécies com um grupo africano que tem como um 
dos representantes a espécie G. leonensis também é apresentado com sustentação máxima.  
O gênero Hymenaea teve cerca de 73% das suas espécies amostradas. A espécie 
da Caatinga – H. velutina – aparece como irmã das demais Hymenaea com suporte máximo. 
A análise baiesiana com o marcador ITS não recuperou onze clados dentro do gênero, 
apresentando a maior parte dos terminais como uma politomia ou em clados de baixo suporte. 
Destaca-se a indicação de monofilia dos espécimens de H. longifolia e H. verrucosa com 
suporte máximo para dois terminais amostrados para cada táxon. Dois terminais diferentes de 
H. courbaril (Hymenaea_courbaril_18 e Hymenaea_courbaril_160) também se agruparam 
com suporte máximo. Entretanto, as demais amostras desta espécie não foram sustentadas em 
nenhum clado, apresentando-se em politomia. 
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O conjunto de dados da região plastidial trnK incluiu 140 terminais e 1751pb. As 
análises Bayesianas destes dados recuperaram com suporte máximo o clado Hymenaea 
(Figura 3). Os gênero Hymenaea e Peltogyne foram indicados como monofiléticos com alto 
suporte estatístico (0,94 e 0,95 respectivamente). O gênero Guibourtia apareceu numa 
politomia de três linhagens: uma formada por espécies exclusivamente africanas (G. ehie e G. 
conjugata) com suporte máximo; uma formada pelas espécies neotropicais e outras africanas 
(G. chodatiana, G. leonensis, G. pellegriniana, G. coleosperma, G. demeusei e G. tessmannii) 
de suporte 0,95; e outra formada apenas pela espécie africana G. demeusei. O gênero 
Peltogyne foi sustentado com suporte estatístico máximo como irmão do clado formado por 
Guibourtia + Hymenaea (com suporte 0,96). 
 A análise bayesiana foi feita com cerca de 50% das espécies de Peltogyne e 
apontou com suporte 0,95 a espécie amazônica P. catingae como irmã das demais. Entretanto, 
dois terminais foram amostrados para esta espécie que não se confirmou monifilética. O outro 
terminal de P. catingae (GB - KY046085) formou uma politomia com alto suporte (0,98) com 
as espécies amazônicas P. paniculata e P. venosa que também não se sustentaram como 
monifiléticas com base nos dois terminais usados para cada táxon. Outra espécie que também 
não se sustentou como monofilética foi P. pauciflora (Caatinga). 
Foram amostradas cerca de 53% das espécies de Guibourtia para o trnK, íntron do 
gene plastidial da maturase K. O gênero não se sustentou como monofilético tendo sido 
apresentado em politomia. Entretanto, alguns clados foram recuperados como o formado por 
G. ehie e G. conjugata com suporte máximo. Outro clado sustentado com suporte 0,95 foi 
recuperado contendo a espécie neotropical G. chodatiana como irmã de um clado formado 
pelas espécies africanas G.leonensis, G. pellegriniana, G. coleosperma, G. demeusei e G. 
tessmannii. A única espécie com mais de um terminal amostrado que se sustentou como 
monofilética foi a neotropical G. chodatiana (com suporte máximo). 
 Cerca de 89% das espécies de Hymenaea foram amostradas para este marcador. 
A espécie de Mata Atlântica H. aurea foi sustentada com suporte 0,94 como irmã das demais 
espécies. Em Hymenaea houve pouca resolução de clados na topologia e o gênero se 
apresentou basicamente como uma grande politomia. As únicas espécies com mais de um 
terminal que se apresentaram como monofilética foram a amazônica H. reticulata e a espécie 
de restinga, única do gênero com flores avermelhadas, H. rubriflora. As espécies H. 
cangaceira e H. oblongifolia var. latifolia formaram um clado com suporte máximo em meio 
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a politomia do gênero. Destaca-se também a monofilia indicada com suporte máximo para 
diferentes amostras de H. stigonocarpa var. brevipetiolata.  
O conjunto de dados da região plastidial matK incluiu 50 terminais e 715pb. As 
anáises Bayesianas destes dados recuperaram com alto suporte (0,99) o clado Hymenaea 
(Figura 4). O gênero Peltogyne foi o único sustentado como monifilético com suporte 0,94. Já 
o gênero Hymenaea foi apresentado como um clado, porém com suporte baixo (0,52). Os 
representantes de Guibourtia se apresentaram em politomia. Apesar da baixa amostragem, o 
gênero Peltogyne foi sustentado como irmão de um clado formado por Guibourtia + 
Hymenaea, ambos com alto suporte estatístico (0,99 e 1 respectivamente). 
Guibourtia teve cerca de 50% das espécies amostradas e, entre seus 
representantes, um clado formado pela espécie neotropical G. chodatiana e as africanas G. 
leonensis e G. coleosperma foi recuperado com sustentação 0,97. Um outro clado formado 
pelas espécies africanas G. ehie, G. sousae e G. conjugata também foi sustentado com alto 
suporte estatístico (0,98).  
 O gênero Hymenaea teve cerca de 68% de suas espécies amostradas 
apresentando-se em politomia. Poucas relações podem ser avaliadas segundo esta topoligia, 
apenas destacando-se a indicação de uma relação próxima entre a espécie da Caatinga H. 
cangaceira e a espécie de Mata Atlântica H. oblongifolia var. latifolia, com suporte máximo. 
I.4. DISCUSSÃO E CONCLUSÕES 
As análises feitas e as topologias apresentadas não deixam dúvidas sobre a 
monofilia do grupo formado pelos gêneros bifoliolados Guibourtia, Hymenaea e Peltogyne 
(aqui chamado de clado Hymenaea), assim como já havia sido reportado por estudos 
filogenéticos de menor amostragem (e.g. Fougère-Danezan et al. 2007). Também não ficam 
dúvidas acerca da monofilia do gênero Peltogyne, sustentado como monofilético com bom 
suporte estatístico em todas as análises, com exceção do suporte para o matK em uma análise 
com baixa amostragem. O clado formado por Guibourtia + Hymenaea também foi recuperado 
com altos suportes estatísticos em todas análises isoladas. Essa configuração do clado 
Hymenaea já havia sido demonstrada em estudos de filogenia molecular que utilizaram 
diferentes marcadores (Fougère-Danezan et al. 2007; LPWG 2017) e morfológica (Fougère-
Danezan et al. 2010).  
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Peltogyne 
A forte semelhança morfológica entre os representantes do clado Hymenaea torna 
difícil a identificação de sinapomorfias para as linhagens. Entretanto, algumas características 
da morfologia externa podem ser utilizadas para o reconhecimento dos representantes de 
Peltogyne, como por exemplo a simetria da base dos folíolos em relação a inserção no peciólo 
(Figura 5A). O formato do ovário também é único para o gênero dentro do clado, sendo 
deltoide ou triangular (ou turbinado) (Silva et al. 1976), enquanto que nos representantes de 
Guibourtia e Hymenaea é arqueado-alongado (Lee & Langenheim 1975; Léonard 1949). 
Quando observados em conjunto, caracteres florais como flores relativamente pequenas, com 
pétalas e estames de diferentes tamanhos também auxiliam no reconhecimento dos 
representantes do gênero. 
Estudos anatômicos ou biossistemáticos são escassos para os gêneros clado 
Hymenaea e em Peltogyne estão restritos ao conhecimeto da madeira devido ao uso comercial 
(e.g. Ferreira & Flores 2013; Nascimento et al. 2017). Porém, um estudo com enfoque 
taxonômico está em andamento sobre a anatomia das estruturas secretoras encontradas nos 
folíolos dos representantes do clado Hymenaea e vem revelando que o gênero Peltogyne é o 
único a apresentar idioblastos muscilaginosos no mesofilo (Pinto et al. no prelo). Além disso, 
estudos citogenéticos em andamento vêm revelando que, apesar do número cromossômico ser 
constante dentro do clado Hymenaea (2n=24, com poucas exceções), o gênero Peltogyne é 
aparentemente o único a apresentar cromossomos acrocêntricos e dois pares de sítios rDNA 
5S, enquanto Hymenaea e Guibourtia apresentam apenas um par (Pinto et al. in prep.). 
Apesar das topologias terem apontado para diferentes caminhos evolutivos das 
linhagens internas do gênero Peltogyne, as análises para ITS e trnK apontaram similarmente 
que os espécimens de P. catingae, P. paniculata e P. pauciflora formam grupos parafiléticos 
ou polifiléticos. As duas primeiras possuem subespécies segundo a última revisão (Silva 
1976), o que pode ser um indicativo para o reconhecimento de diferentes linhagens. Uma 
nova revisão taxonômica para o gênero esta em andamento (Kochanoviski et a. in prep.) e, 
juntamente com os resultados deste estudo, poderá auxiliar no reconhecimento de 
características morfológicas que indiquem sinapomorfias para as linhagens. 
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Guibourtia + Hymenaea 
Este clado foi recuperado em todas as análises para os três marcadores. Não há 
características morfológicas únicas que sustentem este clado, com exceção da forte assimetria 
na inserção da base dos folíolos no peciólo (Figura 5B,C). O fato é que o gênero Guibourtia 
não é sustentado como monofilético em nenhuma das análises e apresenta características 
plesiomórficas em relação à Peltogyne como baixo número de óvulos (1-2 em Guibourtia; 1-6 
em Peltogyne), inserção central do estilete ao hipanto, frutos com epicarpo e endocarpo finos 
(Fougère-Danezan et al. 2010) e uma semente por fruto. O gênero Hymenaea foi sustentado 
como monofilético com suporte máximo nas análises com dados de ITS e também com 
suporte 0,94 nas análises com dados de trnK. Nas análises com dados de matK, Hymenaea 
apresentou baixo suporte (0,52), entratanto o gênero foi sustentado como monofilético com 
suporte máximo nas análises com dados de matK apresentada pelo LPWG (2017). Os 
representantes de Hymenaea apresentam novidades morfológicas em relação às características 
citadas como presença de numerosos óvulos (5-22), adnação do estilete ao hipanto (tornando 
esta inserção lateral), frutos com epicarpo grosso e lenhoso e endocarpo farináceo e uma a 
oito sementes por fruto, dependendo da espécie (Lee & Langenheim 1975). Segundo estudos 
sobre a anatomia das estruturas secretoras dos folíolos em representantes do clado Hymenaea, 
o gênero Hymenaea também é o único a apresentar compostos terpenóides não só nas 
cavidades como também na mesoderme e epiderme (Pinto et al. no prelo). 
Apesar da não-monofilia de Guibourtia, os representantes deste gênero 
compartilham a ausência de pétalas em flores maduras (Léonard 1949, 1950). Por esta razão, 
Cowan & Polhill (1981) haviam sugerido uma maior aproximação deste gênero com os 
pertencentes ao grupo de Crudia Schreb. Estudos ontogenéticos em andamento demonstraram 
que as pétalas são formadas em Guibourtia chodatiana, mas cessam o crescimento e 
desenvolvimento devido a supressão das mesmas (Kochanoviski et al. no prelo). A supressão 
das pétalas durante o desenvolvimento provavelmente evoluiu independentemente em 
diferentes clados da subfamília, pois ocorre em gêneros não proximamente relacionados a 
Guibourtia (Bruneau et al. 2014; Pedersolli et al. 2010).  
Léonard (1950) propos um agrupamento de três grandes grupos para as espécies 
africanas de Guibourtia. Segundo o autor, características como persistência da bráctea, 
deiscência do fruto e presença de arilo nas sementes, quando observadas em conjunto, 
auxiliavam na delimitação de grupos de espécies. Destas características, apenas a persistência 
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das brácteas não parece ser informativa já que ocorre em táxons inseridos nos dois diferentes 
clados recuperados para o gênero. Entretanto, o clado formado pelas espécies africanas G. 
conjugata, G. ehie e G. sousae agrupa as espécies de frutos indeiscentes e sementes não-
ariladas. Um outro clado formados pelas espécies africanas G. coleosperma, G. leonensis, G. 
pellegriniana e G. tessmannii; e as neotropicais G. chodatiana e G. hymenaeifolia, agrupa as 
espécies de frutos deiscentes e sementes ariladas. Por ser um gênero com pouco material 
taxonômico disponível na literatura e por não haver um especialista no grupo em atividade, 
acredita-se que a amostra ‘Guibourtia_demeusei_KX162171’ (Figura 3), retirada do 
GenBank, possa ter sido mal identificada (o voucher desta amostra é Wieringa 2396 (WAG)). 
Esta espécie apresenta frutos indeiscentes de sementes não-ariladas e não foi sustentada como 
pertencente a nenhum destes dois clados nas análises com trnK (segundo a amostra 
‘Guibourtia_demeusei_126’, identificada por R.B. Pinto – Figura 3) e matK (Figura 4). 
Ainda não foi possível adicionar a espécie típica do gênero – G. copallifera – nas 
análises. Por ser uma espécie de frutos indescentes e sementes não-ariladas, espera-se que esta 
esteja mais relacionada com o clado exclusivamente africano. O aperfeiçoamento da filogenia 
está em andamento para a verificação de um possível novo gênero para o clado a partir de 
uma das diferentes linhagens que atualmente compõe o gênero Guibourtia. 
As topologias para Hymenaea não apresentaram boa resolução para clados 
internos, fornecendo pouca informação para discussão. Diferentes classificações taxonômicas 
já foram historicamente propostas para representantes do gênero bifoliolado descrito por 
Linnaeus (1753) e posteriormente estudado por Hayne (1830) e por Lee & Langenheim 
(1975). 
Com base em observações morfológicas, na revisão de Lee & Langenheim (1975), 
o gênero Hymenaea foi dividido em duas seções: Hymenaea sect. Trachylobium e Hymenaea 
sect. Hymenaea. Os autores basearam esta classificação com base na morfologia da 
inflorescência (paniculiforme vs. corimbiforme), tamanho dos frutos e número de sementes 
(1-2 sementes vs. numerosas). Tanto a divisão por seções, quanto o gênero Trachylobium não 
se sustentam segundo as análises filogenéticas, que não apontam H. verrucosa como um 
grupo a parte das Hymenaea neotropicais. As topologias apresentadas pelos estudos de 
filogenia molecular e morfológica de Fougére-Danezan et al. (2007 e 2010, respectivamente), 
que indicavam H. verrucosa como irmã das demais espécies, não foi confirmada neste estudo 
com o aumento da amostragem. Nas análises com dados de ITS, a espécie indicada como irmã 
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das demais, com suporte estatístico máximo, foi H. velutina (Figura 2). Já nas análises com 
trnK, a espécie indicada como irmã das demais foi H. aurea com suporte 0,94 (Figura 3).  
Dentre as espécies neotropicais do gênero, Hymenaea courbaril é a que apresenta 
maior amplitude de distribuição e de ocupação de diferentes habitats. Estudos anteriores com 
abordagens morfológicas (Souza et al. 2014) ou moleculares (Ramos et al. 2009) já haviam 
demonstrado as dificuldades em delimitar este táxon. Por estas razões, era esperada a 
possibilidade deste táxon não ser recuperado como monofilético nas análises, como acabou 
sendo demonstrado (Figuras 2 e 3). Porém, o agrupamento com suporte máximo das amostras 
‘Hymenaea_courbaril_18’ (do Pantanal) e ‘Hymenaea_courbaril_160’ (da Jamaica) nas 
análises com dados de ITS pode ser um indicativo de continuidade da espécie nas Américas 
(Figura 2).  
As análises filogenéticas apresentadas neste trabalho são as maiores já 
apresentadas para o grupo em relação ao número de terminais e marcadores utilizados. Esta 
pesquisa representa apenas o primeiro esforço em realizar estudos filogenéticos aprofundados 
com representantes do clado Hymenaea. Uma série de análises moleculares com mais 
amostras, marcadores e com utilização de técnicas para datação molecular e biogeografia 
estão sendo desenvolvidas. Os resultados aqui apresentados vêm subsidiando estudos 
adicionais em anatomia e ontogenia, citogenética e taxonomia, auxiliando na compreensão e 
reocnhecimento de estruturas compartilhadas entre as linhagens. 
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I.6. APÊNDICES 
I.6.1. Figuras 
 
Figura 1. Os gêneros do clado Hymenaea. A. Inflorescência de Guibourtia chodatiana. B. Frutos e semente 
arilada de Guibourtia chodatiana. C. Flor de Hymenaea courbaril. D. Frutos de Hymenaea rubriflora. E. Flores 
de Peltogyne pauciflora. F. Frutos de Peltogyne densiflora. (Fotos: A-D por R.B. Pinto; E por R. Queiroz; F por 
F. Kochanoviski). 
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Figura 2. Filogenia do clado Hymenaea (Guibourtia, Hymenaea e Peltogyne), baseada na região do DNA 
nuclear (ITS): árvore de consenso de maioria e valores de propabilidade posterior (números) das árvores 
amostradas nas análises Bayesianas. (Clado A é formado pelos gêneros Baikiaea, Copaifera, Detarium, 
Eurypetalum, Hylodendron, Sindora e Tessmannia). 
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Figura 3. Filogenia do clado Hymenaea (Guibourtia, Hymenaea e Peltogyne), baseada na região do DNA 
plastidial (trnK): árvore de consenso de maioria e valores de propabilidade posterior (números) das árvores 
amostradas nas análises Bayesianas.  
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Figura 4. Filogenia do clado Hymenaea (Guibourtia, Hymenaea e Peltogyne), baseada na região do DNA 
plastidial (matK): árvore de consenso de maioria e valores de propabilidade posterior (números) das árvores 
amostradas nas análises Bayesianas 
44 
 
 
Figura 5. Detalhe da inserção da base dos folíolos nos gêneros do clado Hymenaea. A. Peltogyne confertiflora – 
a margem externa e interna dos folíolos se encontram relativamente na mesmo altura do peciólo; B. Guibourtia 
chodatiana – a margem externa dos folíolos está inserida na base do peciólo; C. Hymenaea courbaril  – a 
margem externa dos folíolos está inserida na base do peciólo. (Fotos por R.B. Pinto). 
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I.6. APÊNDICES (cont.) 
I.6.2. Tabelas 
Tabela I.1. Marcadores utilizados e referências. 
Marcador Sequência (5'-3') Referência 
Referência de 
protocolo para 
PCR 
ITS17SE ACGAATTCATGGTCCGGTGAAGTGTTGG Douzery et al. (1999) 
Fortuna-Perez et al. 
(2016) 
ITS26SE TAGAATTCCCCGGTTCGCTCGCCGTTAC Douzery et al. (1999) 
trnK685F GTATCGCACTATGTATCATTTGA Wojciechoviski et al. (2004) 
Bruneau et al. 
(2008) 
trnK2Rdet ACACGGCTTTCCCTATGTCTAC Bruneau et al. (2008) 
matK4La CCTTCGATACTGGGTGAAAGAT Wojciechoviski et al. (2004) 
Wojciechoviski et 
al. (2004) 
matK1932Ra CCAGACCGGCTTACTAATGGG Wojciechoviski et al. (2004) 
 
Tabela I.2. Ciclos utilizados na PCR para cada marcador 
Marcador 
Denaturação 
Inicial 
Denaturação Anelamento Extensão Extensão Final 
ITS 94°C – 3min 
94°C – 30s 58°C – 1min 72°C – 1:30min 
72°C – 5min 
30 ciclos 
trnK/matK 94°C – 3min 
94°C – 30s 52°C – 1min 72°C – 1min 
72°C – 7min 
35 ciclos 
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Tabela I.3. Táxons utilizados, método de coleta (Origem), marcadores sequenciados, vouchers e números de acesso no GenBank
®
. 
 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
01 - Baikiaea insignis Benth. GenBank x    AY955811 
02 - Baikiaea insignis Benth. GenBank x    KY306500 
03 - Baikiaea insignis Benth. GenBank  x   EU361863 
04 - Baikiaea plurijuga Harms GenBank x    KY306501 
05 - Baikiaea plurijuga Harms GenBank  x   JX517704 
06 - Baikiaea plurijuga Harms GenBank   x  JX517704 
07 - Bauhinia bracteata Graham ex Wall. GenBank   x  AB925116 
08 - Bauhinia corymbosa Roxb. ex DC. GenBank x    AF286357 
09 - Bauhinia hymenaeifolia Triana ex Hemsl. GenBank  x   JN881447 
10 - Copaifera officinalis (Jacq.) L. GenBank x    AY955816 
11 - Copaifera officinalis (Jacq.) L. GenBank x    AY955816 
12 - Copaifera officinalis (Jacq.) L. GenBank  x   EU361918 
13 - Crudia bracteata Benth. GenBank  x   KX162002 
14 - Crudia choussyana (Standl.) Standl. GenBank  x   EU361921 
15 - Crudia gabonensis  Pierre ex Harms GenBank  x   EU361922 
16 51 Crudia glaberrima (Steud.) J.F. Macbr. Sílica   x D.M. Neves 2028 (RB)  
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
17 - Crudia oblonga Benth. GenBank  x   KX162009 
18 - Cynometra retusa Britton & Rose GenBank   x  JQ587580 
19 - Daniellia klainei Pierre ex A. Chev. GenBank x    AY955791 
20 - Daniellia klainei Pierre ex A. Chev. GenBank  x   EU361927 
21 - Daniellia ogea (Harms) Rolfe ex Holland GenBank x    KY306550 
22 - Daniellia oliveri (Rolfe) Hutch. & Dalziel GenBank x    KY306551 
23 - Daniellia pilosa (J. Léonard) Estrella GenBank x    KY306552 
24 - Daniellia pilosa (J. Léonard) Estrella GenBank  x   KX162042 
25 - Daniellia pynaertii De Wild. GenBank x    KY306553 
26 - Daniellia soyauxii (Harms) Rolfe GenBank x    AY955793 
27 - Daniellia soyauxii (Harms) Rolfe GenBank  x   KX162044 
28 - Detarium macrocarpum Harms GenBank x    AY955817 
29 - Detarium macrocarpum Harms GenBank x    AY955817 
30 - Detarium macrocarpum Harms GenBank  x   EU361929 
31 - Detarium macrocarpum Harms GenBank  x   KX162046 
32 - Eperua bijuga Mart. ex Benth. GenBank  x   KY046046 
33 - Eperua falcata Blanco GenBank x    AY955805 
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
34 - Eperua falcata Blanco GenBank  x   EU361945 
35 - Eperua glabriflora  (Ducke) R.S. Cowan GenBank  x   KY046019 
36 - Eperua grandiflora (Aubl.) Benth. GenBank x    AY955807 
37 - Eperua rubiginosa Miq. GenBank   x  FJ037907 
38 - Eurypetalum tessmannii Harms GenBank x    AY955804 
39 - Eurypetalum unijugum Harms GenBank x    KY306574 
40 - Eurypetalum unijugum Harms GenBank  x   KX162082 
41 - Gilletiodendron glandulosum (Portères) J. Léonard GenBank  x   KX162166 
42 - Gilletiodendron pierreanum J. Léonard GenBank x    AY955809 
43 - Gilletiodendron pierreanum J. Léonard GenBank x    KY306579 
44 - Gilletiodendron pierreanum J. Léonard GenBank x    KY306578 
45 - Gilletiodendron pierreanum J. Léonard GenBank  x   EU361957 
46 - Gossweilerodendron balsamiferum (Vermoesen) Harms GenBank x    AY955787 
47 36 Guibourtia chodatiana  (Hassl.) J.Léonard Sílica  x x R.B.Pinto et al. 521 (UEC)  
48 132 Guibourtia chodatiana (Hassl.) J.Léonard Herbário  x x K. Friebrig 4934 (L)  
49 137 Guibourtia chodatiana (Hassl.) J.Léonard Herbário x  x W.R. Anderson 9115 (U)  
50 138 Guibourtia chodatiana (Hassl.) J.Léonard Herbário   x M.S. Ferrucci et al. 1358 (U)  
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
51 - Guibourtia chodatiana (Hassl.) J.Léonard GenBank x    AY955802 
52 161 Guibourtia conjugata J.Léonard Sílica x   Cultivada (EUA)  
53 186 Guibourtia conjugata J.Léonard  x   R.F. Raymond 218 (PRE)  
54 126 Guibourtia demeusei (Harms) J.Léonard Herbário  x x P. Bissiengou et al. 1007 (WAG)  
55 140 Guibourtia demeusei (Harms) J.Léonard Herbário   x s/d- L.1953390 (L)  
56 128 Guibourtia ehie (A. Chev.) J. Léonard Herbário x x x P.J.M. Maas et al. 10274 (WAG)  
57 - Guibourtia ehie (A. Chev.) J. Léonard GenBank x    AY955801 
58 - Guibourtia hymenaeifolia (Moric.) J.Léonard GenBank x    GQ888892 
59 98 Guibourtia leonensis J.Léonard Herbário x x  X.M.van der Burgt et al. 1481 (WAG)  
60 129 Guibourtia leonensis J.Léonard Herbário x x x C.C.H. Jongkind et al. 10290 (WAG)  
61 130 Guibourtia leonensis J.Léonard Herbário   x C.C.H. Jongkind et al. 10693 (WAG)  
62 100 Guibourtia pellegriniana J.Léonard Herbário  x  M.H.van den Houten 73 (WAG)  
63 - Hylodendron gabunense Taub. GenBank x    AY955810 
64 - Hylodendron gabunense Taub. GenBank x    KY306586 
65 - Hylodendron gabunense Taub. GenBank  x   EU361971 
66 147 Hymenaea  longifolia (Benth.) I.M.Souza, Funch & L.P.Queiroz Sílica x x  A.C.D. Castello 221 (UEC)  
67 149 Hymenaea  longifolia (Benth.) I.M.Souza, Funch & L.P.Queiroz Sílica x x  Natali 24/11 ∆2 (UEC)  
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
68 67 Hymenaea aff. courbaril L. Sílica  x  R.B.Pinto et al. 471(UEC)  
69 141 Hymenaea altissima Ducke Herbário   x J.A.M.A. Gomes et al. 483 (IAC)  
70 142 Hymenaea altissima Ducke Herbário   x J.A.M.A. Gomes et al. 484 (IAC)  
71 55 Hymenaea aurea Y.T. Lee & Langenh. Herbário   x D.A. Folli 4851 (UEC)  
72 90 Hymenaea aurea Y.T. Lee & Langenh. Herbário  x x D.A. Folli 201 (MG)  
73 162 Hymenaea cangaceira R.B.Pinto, Mansano & A.M.G.Azevedo Sílica x x x L.C. Gomes 455 (PEUFR)  
74 08 Hymenaea courbaril L. Sílica x   R.B.Pinto et al. 353 (UEC)  
75 18 Hymenaea courbaril L. Sílica x x  R.B.Pinto et al. 388 (UEC)  
76 29 Hymenaea courbaril L. Sílica x x  R.B.Pinto et al. 362 (UEC)  
77 160 Hymenaea courbaril L. Sílica x   Cultivada (Jamaica)  
78 - Hymenaea courbaril L. GenBanK x    FJ009817 
79 - Hymenaea courbaril L. GenBank x    AY955800 
80 65 Hymenaea eriogyne Benth. Sílica x x x G. H. Shimizu 1061 (UEC)  
81 54 Hymenaea fariana R.D. Ribeiro, D.B.O.S. Cardoso & H.C. Lima Herbário   x M.S. Menandro 266 (UEC)  
82 68 Hymenaea intermedia Ducke var. intermedia Sílica  x x R.B.Pinto et al. 472 (UEC)  
83 103 Hymenaea intermedia Ducke var. intermedia  Sílica x   R.B. Pinto 525 (UEC)  
84 
58 
Hymenaea intermedia var. adenotricha (Ducke) Y.T. Lee & 
Langenh. Herbário 
 x x 
G.T. Prance 14342 (L) 
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
85 23 Hymenaea martiana Hayne Sílica x x x R.B.Pinto et al. 439 (UEC)  
86 170 Hymenaea martiana Hayne Sílica  x  I.M. Souza 223 (HUEFS)  
87 71 Hymenaea oblongifolia Huber var. oblongifolia Sílica x x x R.B.Pinto et al. 498 (UEC)  
88 171 Hymenaea oblongifolia var. latifolia Y.T. Lee & Langenh. Sílica  x x I.M. Souza 160 (HUEFS)  
89 35 Hymenaea parvifolia Huber Sílica x  x G.H.Shimizu 1019 (UEC)  
90 111 Hymenaea parvifolia Huber Sílica  x  R.B.Pinto et al. 476 (UEC)  
91 102 Hymenaea reticulata Ducke Sílica x x  R.Ducke M594/4656 (INPA)  
92 24 Hymenaea rubriflora Ducke var. rubriflora Sílica x x x W.Thomas 16188 (UEC)  
93 32 Hymenaea rubriflora Ducke var. rubriflora Sílica x x  W.Thomas 16188 (UEC)  
94 113 Hymenaea rubriflora var. glabra Y.T. Lee & Andrade-Lima Sílica  x  R.B.Pinto et al. 515 (UEC)  
95 11 Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne var. stigonocarpa Sílica  x  R.B.Pinto et al. 359 (UEC)  
96 43 Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne var. stigonocarpa Sílica x x x R.B.Pinto et al. 405 (UEC)  
97 47 Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne var. stigonocarpa Sílica  x x R.B.Pinto et al. 448 (UEC)  
98 48 Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne var. stigonocarpa Sílica x x  R.B.Pinto et al. 449 (UEC)  
99 112 Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne var. stigonocarpa Sílica x x  R.B.Pinto et al. 434 (UEC)  
100 115 Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne var. stigonocarpa Sílica x   A. P. Fortuna-Perez s/n (OUPR)  
101 15 Hymenaea stigonocarpa var. brevipetiolata N.Mattos Sílica x x x R.B.Pinto et al. 373 (UEC)  
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
102 21 Hymenaea stigonocarpa var. brevipetiolata N.Mattos Sílica x x  R.B.Pinto et al. 375 (UEC)  
103 33 Hymenaea stigonocarpa var. brevipetiolata N.Mattos Sílica x x  R.B.Pinto et al. 375 (UEC)  
104 80 Hymenaea travassii Kuhlmann ex Paes Herbário x x x J. G. Seijo (HUEFS)  
105 114 Hymenaea velutina Ducke Sílica x x  N. Mota 64 (UEC)  
106 169 Hymenaea velutina Ducke Sílica  x  I.M. Souza 221 (HUEFS)  
107 41 Hymenaea verrucosa Gaertn. Sílica x  x J.L. Zarucchi 7419 (RB)  
108 157 Hymenaea verrucosa Gaertn. Sílica x x  J.L. Zarucchi 7419 (RB)  
109 - Kingiodendron pinnatum (Roxb. ex DC.) Harms GenBank x    AY955786 
110 - Kingiodendron pinnatum (Roxb. ex DC.) Harms GenBank  x   EU361987 
111 - Kingiodendron platycarpum B.L. Burtt GenBank x    AY955784 
112 - Macrolobium acacifolium (Benth.) Benth. GenBank  x   KF794163 
113 - Macrolobium acacifolium (Benth.) Benth. GenBank  x   KX162225 
114 - Macrolobium acacifolium (Benth.) Benth. GenBank  x   KX162226 
115 - Macrolobium acacifolium (Benth.) Benth. GenBank  x   KY045907 
116 - Macrolobium archeri R.S. Cowan GenBank  x   KX162227 
117 - Macrolobium arenarium Ducke GenBank  x   KY046020 
118 66 Macrolobium bifolium (Aubl.) Pers. Sílica   x R.B. Pinto 467 (UEC)  
53 
 
 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
119 - Macrolobium bifolium (Aubl.) Pers. GenBank x    FJ817498 
120 - Macrolobium bifolium (Aubl.) Pers. GenBank  x   KX162228 
121 - Macrolobium bifolium (Aubl.) Pers. GenBank  x   EU361996 
122 - Macrolobium bifolium (Aubl.) Pers. GenBank  x   KX162229 
123 - Macrolobium brevense Ducke GenBank  x   KY046021 
124 - Macrolobium campestre Huber GenBank  x   KX162230 
125 - Macrolobium cidii Barneby GenBank  x   KY045962 
126 - Macrolobium dresslerii R.S. Cowan GenBank  x   KX162231 
127 - Macrolobium gracile Spruce ex Benth. GenBank  x   KX162232 
128 - Macrolobium huberianum Ducke GenBank  x   KX162233 
129 - Macrolobium ischnocalyx Harms GenBank  x   EU361997 
130 - Macrolobium limbatum Spruce ex Benth. GenBank  x   KY046018 
131 - Macrolobium microcalyx Ducke GenBank  x   KY045955 
132 - Macrolobium molle (Spruce ex Benth.) R.S. Cowan GenBank  x   KX162234 
133 - Macrolobium montanum Ducke GenBank  x   KX162235 
134 - Macrolobium multijugum (DC.) Benth. GenBank  x   KX162236 
135 - Macrolobium multijugum (DC.) Benth. GenBank  x   KY045908 
54 
 
 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
136 - Macrolobium punctatum Spruce ex Benth. GenBank  x   KX162237 
137 - Macrolobium rubrum R.S. Cowan GenBank  x   KY118259 
138 - Macrolobium sp. GenBank  x   KX162238 
139 - Macrolobium sp.2 GenBank  x   KX162239 
140 - Macrolobium stenocladum Harms GenBank  x   KY046022 
141 - Macrolobium suaveolens Spruce ex Benth. GenBank  x   KY118207 
142 - Macrolobium suaveolens Spruce ex Benth. GenBank  x   KX162240 
143 - Oxystigma buchholzii Harms GenBank x    AY955782 
144 - Oxystigma gilbertii J. Léonard  GenBank x    AY955780 
145 - Oxystigma mannii (Baill.) Harms GenBank x    AY955781 
146 - Oxystigma msoo Harms GenBank x    AY955779 
147 - Oxystigma oxyphyllum (Harms) J. Léonard GenBank x    AY955783 
148 120 Peltogyne catingae Ducke Sílica x   R. Ducke M537/1074 (INPA)  
149 121 Peltogyne catingae Ducke Sílica x   R. Ducke M594/4657 (INPA)  
150 150 Peltogyne catingae Ducke Sílica x   Equipe PP 113983 (INPA)  
151 151 Peltogyne cf. venosa (Vahl) Benth. Sílica x   A.L. Correa 464 (INPA)  
152 89 Peltogyne confertiflora (Mart. ex Hayne) Benth. Sílica x  x A.V. Scatinga 724 (UEC)  
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
153 - Peltogyne confertiflora (Mart. ex Hayne) Benth. GenBank x    DQ787421 
154 - Peltogyne confertiflora (Mart. ex Hayne) Benth. GenBank x    AY955798 
155 27 Peltogyne discolor Vogel Sílica x   L.F.G.da Silva 85 (RB)  
156 34 Peltogyne discolor Vogel Sílica x x x L.F.G. da Silva 85 (RB)  
157 119 Peltogyne excelsa Ducke Sílica x x  R. Ducke M278/4647 (INPA)  
158 - Peltogyne floribunda (Kunth) Pittier GenBank x    KY306637 
159 28 Peltogyne mattosiana Rizzini Sílica x x  H.C. Lima 4999 (RB)  
160 70 Peltogyne paniculata Benth. var. paniculata Sílica x  x D.M. Neves 2005 (RB)  
161 - Peltogyne pauciflora Benth. GenBank x   s/d DQ787407 
162 - Peltogyne pauciflora Benth. GenBank x   Harley 16146 (P) AY955799 
163 - Petogyne paniculata Benth. GenBank x    AY955797 
164 - Prioria balsamifera (Vermoesen) Breteler GenBank  x   EU361960 
165 - Prioria buchholzii (Harms) Breteler GenBank x    KY306640 
166 - Prioria buchholzii (Harms) Breteler GenBank  x   KX162276 
167 - Prioria copaifera Griseb. GenBank x    AY955778 
168 - Prioria copaifera Griseb. GenBank  x   EU362030 
169 - Prioria gilbertii (J. Léonard) Breteler GenBank   x  KX162277 
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
170 - Prioria mannii (Baill.) Breteler GenBank x    KY306641 
171 - Prioria mannii (Baill.) Breteler GenBank  x   EU362010 
172 - Prioria oxyphylla (Harms) Breteler GenBank x    KY306642 
173 - Prioria oxyphylla (Harms) Breteler GenBank  x   EU362012 
174 - Schotia afra (L.) Thunb. GenBank x    GQ405085 
175 - Schotia afra (L.) Thunb. GenBank  x   EU362037 
176 - Schotia brachypetala Sond.  GenBank x    GQ405071 
177 - Schotia brachypetala Sond. GenBank x    KY306647 
178 - Schotia brachypetala Sond. GenBank  x   EU362038 
179 - Schotia brachypetala Sond. GenBank   x  JQ024995 
180 - Schotia capitata Bolle GenBank   x  JF270927 
181 - Schotia capitate Bolle GenBank x    GQ405023 
182 - Schotia latifolia Jacq. GenBank x    AY955775 
183 - Schotia latifolia Jacq. GenBank x    GQ405082 
184 - Schotia latifolia Jacq. GenBank  x   EU362039 
185 - Sindora bruggemanii de Wit GenBank x    AY955824 
186 - Sindora bruggemanii de Wit GenBank  x   EU362043 
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 ID Táxon Origem 
Marcadores 
Voucher 
Nº 
Genbank 
ITS trnK matK 
187 - Sindora coriaceae (Baker) Prain GenBank x    KY306650 
188 - Sindora coriaceae (Baker) Prain GenBank  x   EU362044 
189 - Sindora coriaceae (Baker) Prain GenBank   x  KJ709086 
190 - Sindora echinocalyx Prain GenBank   x  KJ709088 
191 - Sindora klaineana  Pierre ex Pellegr. GenBank x    AY955819 
192 - Sindora klaineana  Pierre ex Pellegr. GenBank  x   EU362045 
193 - Sindora siamensis Teysm. ex Miq. GenBank x    AY955821 
194 - Sindora siamensis Teysm. ex Miq. GenBank  x   EU362046 
195 - Sindora siamensis Teysm. ex Miq. GenBank   x  AB924718 
196 - Sindora supa Merr. GenBank x    AY955822 
197 - Sindora supa Merr. GenBank  x   EU362047 
198 - Sindora wallichii Scortech. ex Prain GenBank  x   EU362048 
199 - Tessmannia africana Harms GenBank x    KY306656 
200 - Tessmannia anomala Harms GenBank x    AY955813 
201 - Tessmannia dewildemaniana Harms GenBank x    KY306657 
202 - Tessmannia lescrauwaetii Harms GenBank x    KY306658 
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CAPÍTULO II 
(Chapter II) 
 
 
 
 
 
 
Morphoanatomy of the leaflets of the Hymenaea clade 
(Leguminosae, Detarioideae) reveals their potential for taxonomic 
and phylogenetic studies 
Morfoanatomia dos folíolos no Clado Hymenaea (Leguminosae, Deatrioideae) revela potencial para 
estudos taxonômicos e filogenéticos  
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ABSTRACT 
The Hymenaea clade is part of the resin-producing clade of the subfamily Detarioideae of the 
Leguminosae and is composed by three genera distributed mainly in tropical regions of the 
African and South American continents. Anatomical characteristics of the leaflets are known 
for just a few representatives of this clade. This study aimed to improve this knowledge with 
morphoanatomical and histochemical characterizations of several species of Guibourtia, 
Hymenaea and Peltogyne. Our results support previous findings related to the presence of 
glandular cavities in Hymenaea and also added new evidence of the presence of these cavities 
in Guibourtia and Peltogyne. Absence of cavities was verified for H. velutina and P. catingae. 
Morphoanatomical characterization of the internerval region and histochemical analyses of 
the epidermis proved useful in delimiting species in the three genera. The position of the 
cavities in the leaflet lamina was also relevant in differentiating the three genera of this clade 
from other representatives of the subfamily Detarioideae. Our results contribute to the process 
of searching for features with phylogenetic signals and will be included in further 
phylogenetic analyses. 
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II.1. INTRODUCTION 
The Hymenaea clade is inserted within the recently recognized Detarioideae 
subfamily (LPWG, 2017), which has been highly supported as a monophyletic tribe of 
Leguminosae (Bruneau et al., 2008; Fougère-Danezan et al., 2007). The clade is currently 
composed of three genera: Guibourtia Benn. with ca. 15 species, two in the Neotropics and 13 
in Africa; Hymenaea L. with ca. 16 species in the Neotropics and one in Africa; and 
Peltogyne Vogel with ca. 21 Neotropical species. These genera share the tree habit (few 
species of Hymenaea are predominately shrubs – H. eriogyne Benth., H. rubriflora Ducke and 
H. travassii Kuhlmann ex Paes) and bifoliolate leaves but differ morphologically, mainly by 
the corolla (absent in Guibourtia), stamen length (heteromorphic in Peltogyne) and fruit 
dehiscence (indehiscent in Hymenaea). 
The detarioids are known mainly for their resin-producing ability. In fact, the 
resin of several representatives, including the Hymenaea clade, is used in medicines, jewelry 
and artifacts (Langenheim, 2003). Studies of ancient trading of artifacts indicate resins of 
Hymenaea as one of the main products of the commercial route between east Africa and 
Arabia during the Middle Ages (Regert et al., 2008; Crowther et al., 2015). In Brazil, its 
exploitation reached about 85 tons per year during the 1940s (Serviço de Estatística e 
Economia Brasileira, 1954). The amber from Hymenaea species is also associated with 
paleontological research because it occasionally preserves structures of plants or animals 
(especially invertebrates) over millions of years due to its hardness and fossilization capability 
(Poinar, 1991; Poinar & Brown, 2002; Calvillo-Canadell et al., 2010). 
The resins usually have an ecological function by providing protection against 
dehydration and/or herbivory, favoring colonization of areas with high insolation and high 
incidence of insects, such as in tropical vegetation (Langenheim, 1994, 2003). Arrhenius & 
Langenheim (1983) also found a fungal growth inhibitory property when studying this effect 
in resins of Hymenaea and Copaifera L. Structures associated with oil/resin exudation have 
also been explored in a taxonomical context in several groups of plants, such as Asteraceae 
(Lusa et al., 2016), Calophyllaceae (Caddah et al., 2011), Malpighiaceae (Araújo & Meira, 
2016), and Velloziaceae (Mello-Silva, 1995). In legumes, secretory structures are distributed 
along different lineages and have been taxonomically explored in some genera, such as 
Lonchocarpus Kunth (Teixeira et al., 2000); Copaifera L. (Cascon & Gilbert, 2000); 
Myrocarpus Allemão, Myroxylon L.f and Myrospermum Jacq. (Sartori & Tozzi 2002); Zornia 
J.F.Gmel. (Fortuna-Perez et al., 2012), and genera from the Cercideae tribe (Duarte-Almeida 
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et al., 2015). Usually referred to as translucent dots in the leaflet lamina, the secretory cavities 
of the leaflets of the legume species have been used as a diagnostic character in identification 
keys (Polhill, 1981).  
Resin secretory cavities have been studied in a few Hymenaea species by 
Langenheim et al. (1982), who suggested that the number and the position of resin pockets 
may have taxonomic value. However, the authors attribute the organization of the cavities to 
ecological factors, such as herbivory pressure. Paiva & Machado (2007) studied the secretory 
cavities in leaflets of H. stigonocarpa Mart. ex Hayne and concluded that, at least in this 
species, the cavities are organized randomly; thus, neither the number nor the position of the 
cavities seems to have taxonomic value. 
Besides oil/resin, the presence of mucilage in the leaf tissue restricted to idioblasts 
or free between parenchymatous and epidermal cells of the epidermis can also help in the 
systematics for genera of the tribe Crotalarieae (Boatwright et al., 2009). The occurrence of 
mucilage in the vegetative organs is usually associated with carbohydrate storage, water 
storage and reduction of transpiration, protection from intensive radiation by light scattering 
or reflection, and protection against herbivory (Gregory & Baas, 1989). 
The species of the three genera of the Hymenaea clade are distributed in different 
environments of the tropics in Africa and South America. For example, most of the species of 
the genus Guibourtia are distributed in humid forests of the African continent, but some also 
occur in open vegetation of the South American continent (Chaco and Brazilian Cerrado) and 
near the sea in Cuba (Léonard, 1949, 1950). Similarly, species of the genera Hymenaea and 
Peltogyne are distributed mainly in ombrophilous vegetation of South America (Amazonian 
and Atlantic forests) as well as in open vegetation (e.g., Cerrado and Caatinga) (Lee & 
Langenheim, 1975; Silva, 1976).  
Besides the different geography, within each genus the species can vary regarding 
leaflet shape, thickness, brightness, pubescence and color; however, there is little knowledge 
of the anatomy of the leaves of this group, especially from a comparative standpoint. In 
addition to this gap in the knowledge on morphology of the Hymenaea clade, the genus 
Guibourtia is likely not monophyletic (Pinto et al., unpublished data). Thus, our goal was to 
indicate anatomical features that could help to better delimit the taxa and also be used as an 
indication of the lineages present within the Hymenaea clade. 
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II.2. MATERIAL AND METHODS 
Samples of leaflets of adult plants from representatives of the Hymenaea clade were 
collected in several locations in Brazil and for some species fragments of herbaria collection 
were also used. When possible, different individuals from each taxon were observed and the 
most representative picture was selected. Table 1 includes the vouchers with more precise 
locality information.  
- Material treatment 
Fragments taken from the middle third of the leaflet blade were fixed in Karnovsky’s 
solution (Karnovsky, 1965; modified to incorporate phosphate buffer pH 7.2), subjected to 
vacuum conditions and dehydrated using ethyl alcohol at different concentrations. Posteriorly, 
they were infiltrated with hydroxyethyl methacrylate plastic resin (Leica Historesin; Heraeus 
Kulzer, Hanau, Germany), according to the manufacturer’s instructions.  
The samples were sectioned to a thickness of 5-7 mm using a rotary microtome 
(Model RM 2245; Leica Microsystems Nussloch GmbH, Nussloch, Germany), in cross and 
longitudinal sections to observe the structure of the glands. These materials were stained with 
0.05% toluidine blue in citrate-phosphate buffer, pH 4.5 (Sakai, 1973) and mounted in 
Entellan synthetic resin (Merck, Darmstadt, Germany). In addition, fresh materials from some 
species were sectioned using razor blades for histochemical observation. For herbarium 
material, the fragments were hydrated using distilled water under vacuum for a couple of 
days, after which the procedures for Historesin inclusion were followed.  
- Histochemical Reactions 
Histochemical reactions were chosen based on the chemical classes of higher 
occurrence in Leguminosae, especially in Hymenaea representatives (Crankshaw & 
Langenheim, 1981; Langenheim et al., 1982), and were performed on fresh material, on 
herbarium material and on material embedded in plastic resin. The following chemical 
reactions were carried out on these materials: Sudan IV (Jensen, 1962) for lipophilic 
compounds; NADI reagent (David & Carde, 1964) for terpenoids; ferric chloride 3% 
(Johansen, 1940) for phenolic compounds; and ruthenium red (Gregory & Baas, 1989) for 
mucilaginous and pectic substances. For analysis with Calcofluor White M2R (Hughes & 
McCully, 1975) for cellulose, the microscope was equipped for epi-illumination with a U-
LH100HG mercury lamp, providing excitation (Bandpass filter 330–385 nm) and suppression 
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(Long-pass filter 420 nm). The results were documented by capturing images from the 
sections using an Olympus BX 51 photomicroscope equipped with an Olympus DP71 camera.  
II.3. RESULTS 
 The anatomical characterization of the leaflets of 20 species of the Hymenaea clade 
(Figures 1-3) is described below according to the genera. The general characterization of 
secretory structures related to the presence of mucilage as well as the relative groups of 
metabolites is listed in Tables 2, 3 and 4. 
 When observed different individuals from the same taxon, there were no significant 
variations on morphology or composition.  
Guibourtia 
The leaflets of the species of Guibourtia have an unstratified epidermis (Figs. 1A-1K) 
frequently composed of isodiametric cells, wider than they are long, except in G. demeusei 
(Fig. 1F), where the epidermal cells are longer than they are wide. In G. demeusei (Fig. 1F), 
G. hymenaefolia (Figs. 1G, 1H insert) and G.tessmannii (Fig. 1I), the epidermis accumulates 
phenolic compounds. Also, in G. chodatiana lipophilic substances were observed on the 
adaxial face of the epidermis (Fig. 1K insert). The midrib has a vascular cylinder generally 
composed of one wide vascular bundle and one or more smaller bundles surrounded by a 
fibrous sheath. In contrast, in the midrib of G. hymenaefolia (Fig. 1G) the fibrous sheath is 
much thicker than in the other species. Between the epidermis and the vascular bundles, the 
collenchyma and the mainly regular parenchyma have rounded to slightly flattened glandular 
cavities in varied frequency according to the species (Figs. 1A, 1C, 1E, 1G, 1I, 1L-M). In the 
internerval region, the mesophyll is dorsiventral, generally with one to two layers of palisade 
parenchyma and four to six layers of spongy parenchyma (Figs. 1B, 1D, 1F, 1H, 1J-K). The 
glandular cavities are more frequent in palisade parenchyma (Figs. 1B, 1D, 1F, 1H insert, 1J, 
1K insert) but can also occur in the spongy parenchyma (Fig. 1N). In the cavities of 
Guibourtia, the histochemical reactions indicate the presence of lipophilic substances (Figs. 
1K insert, 1L), phenolic compounds (Figs. 1M-N) and terpenoids (Figs. 1O-P). Furthermore, 
phenolic deposits are present in the chlorophyll parenchyma (Fig. 1N) in all Guibourtia 
species studied here.  
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Hymenaea 
The leaflets of Hymenaea, in general, have an unistratified accumulating epidermis 
with a predominance of metabolites in all cells, especially phenolic compounds (Figs. 2A-Q). 
Epidermal cells are isodiametric, usually wider than they are long. As in Guibourtia, the 
midrib, in general, has one wide vascular bundle and one or more small bundles surrounded 
by a sheath of fibers (Figs. 2A, 2C, 2E, 2G, 2I, 2K). In the regular parenchyma and in 
collenchyma of the midrib, the glandular cavities are located in subepidermal layers facing 
both surfaces (Figs. 2A, 2C, 2E, 2G, 2I, 2K), except in H. velutina (Fig. 2I), which does not 
have any cavity. The shapes of the cavities can vary widely, being either cylindrical (Fig. 2C) 
and sometimes compressed cylindrical (Fig. 2D). The mesophyll in the internerval regions is 
dorsiventral, generally with one layer of palisade parenchyma (Figs. 2D, 2F, 2H, 2L) and four 
to five layers of spongy parenchyma, except in H. velutina (Fig. 2I), which has about five 
layers of palisade parenchyma and two to three layers of spongy parenchyma. The 
histochemical assays indicated the presence of phenolic compounds in all the chlorophyll 
parenchyma, epidermis and epithelium of the cavities, both by toluidine blue (Figs. 2F, 2J) 
and ferric chloride (Fig. 2M); oleoresins terpenes could be observed in the cavities, epidermis 
and idioblasts of the chlorophyll parenchyma (Fig. 2N). The content of the cavities exhibits 
lipophilic substances (Fig. 2O), probably related to the oleoresins. Regarding the epidermis, in 
addition to phenols, H. parviflora and H. verrucosa (Figs. 2L, 2P) have mucilaginous 
epidermis. Pectic substances are located in the internal periclinal walls (Fig. 2P), separated 
from the cellulosic portion (Fig. 2Q). This mucilage appears to flow from the cells to the 
mesophyll, and remains free in the intercellular spaces (Fig. 2L). 
Peltogyne 
As in Hymenaea, the leaflets of all the studied species of Peltogyne have accumulating 
epidermis with a predominance of phenolic compounds (Figs. 3A-H). Epidermal cells are also 
isodiametric, wider than they are long. In P. matosiana (Fig. 3F) mucilage was also present in 
the abaxial surface of the external periclinal wall of the epidermal cells. P. catingae (Fig. 3A) 
and P. excelsa (Fig. 3C) have a wide vascular cylinder in the midrib, composed of two 
vascular bundles, one wide and the other narrower. In contrast P. matosiana (Fig. 3E) and P. 
discolor (Fig. 3G) have a smaller midrib with one large vascular bundle and one to three very 
small bundles. The species of Peltogyne have glandular cavities in subepidermal layers of the 
midrib (Figs. 3C, 3E, 3G), except P. catingae (Fig. 3A). Also, in relation to the composition 
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of the mesophyll, P. catingae (Fig. 3B) and P. excelsa (Fig. 3D) resemble each other with two 
layers of palisade parenchyma and about five layers of spongy parenchyma. In addition, P. 
matosiana (Fig. 3F) and P. discolor (Fig. 3H) share similar mesophyllic structure with one 
layer of palisade and four layers of spongy parenchyma. On the other hand, P. catingae (Fig. 
3B) as well as P. discolor (Fig. 3H) have large mucilaginous idioblasts dispersed in the 
mesophyll. The cavities are isodiametric, i.e., rounded, in transversal (Figs. 3F, 3H) and in 
longitudinal section (Fig. 3I). The species have phenolic compounds in all the mesophyll 
(Figs. 3B, 3D, 3F, 3H), in regular parenchyma, collenchyma and epidermis of midrib as well 
as in the epithelium cavity (Fig. 3J). Oleoresins terpenes (Fig. 3K) and general lipophilic 
substances (Fig. 3L) were observed in the lumen of the cavities. In the mesophyll, the 
conspicuous mucilaginous idioblasts of P. catingae (Fig. 3B) and P. discolor (Fig. 3H) seem 
to release their stored mucilage, filling the intercellular spaces with pectic substances (Fig. 
3M). 
II. 4. DISCUSSION 
The morphoanatomical analyses carried out in this study show that within the 
Hymenaea clade there are some anatomical features found in the leaflets that can be used 
taxonomically and probably be included in phylogenetic considerations.  
Epidermis features 
According to Gregory & Baas (1989) and Potgieter & Wessels (1998), the presence of 
mucilage in leaf cells is genetically determined and can be a good character to be observed in 
a taxonomic approach. Considering the epidermis, all taxa analyzed show accumulating 
function phenolic compounds, but only H. verrucosa, P. catingae, P. discolor and P. 
matosiana had mucilage in their epidermis. Representatives of H. aff. parvifolia collected in 
the Reserva Adolpho Ducke (Manaus-Brazil) did not show mucilage in their leaflet epidermis. 
The existence of a population of a different taxon morphologically similar to H. parvifolia in 
this region is being investigated (Pinto et al., in prep.). Despite its taxonomic value, this 
characteristic does not seem to present a phylogenetic signal to be interpreted as 
synapomorphy and should be more deeply investigated within the Hymenaea clade. But, 
when present, the epidermal mucilage occurs on adaxial epidermis in Hymenaea and abaxial 
epidermis in Peltogyne. Within the genus Guibourtia, the only variation in composition of the 
epidermis among species is G. chodatiana, which presented lipophilic substances in the cells 
while this is absent in the other analyzed species and a thicker cuticle (Fig. 1K). Lipophilic 
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substances are common in species that occur in dry and intensely sunny environments (Barros 
& Soares, 2013; Bombo et al., 2016), such as a thick cuticle layer (Castro et al., 2005; Jordan 
et al., 2005; Zhang et al., 2012). Guibourtia chodatiana is the only species of the genus 
present in this kind of habitat (South American Chaco and Brazilian Cerrado). So, the 
presence of lipophilic substances in G. chodatiana may be an adaptation to its habitat of 
occurrence. Most of Guibourtia species occur in moist forests in Africa and Cuba and they do 
not present lipophilic substances in their cells. 
Idioblasts and mesophyll features 
Idioblasts with mucilage were detected in P. catingae and P. discolor, and free 
mucilage was detected in the mesophyll of H. parvifolia and H. verrucosa. The taxonomic 
value of these characteristics is for now restricted to species delimitation within the genera 
Hymenaea and Peltogyne. The taxonomic application for the presence of mucilage has been 
used in other groups of Leguminosae for genera delimitation in the tribe Crotalarieae 
(Boatwright et al., 2009) and species delimitation in Zornia through the presence or absence 
of mucilaginous idioblasts and cavities (Fortuna-Perez et al., 2012).  
In addition to characteristics related to the presence of mucilage, the internerval region 
of the leaflets has other features of taxonomic relevance. The taxonomic value of number of 
layers has already been proven relevant in other legumes for generic delimitation among 
Myrocarpus Allemão, Myroxylon L. f and Myrospermum Jacq. (Sartori & Tozzi, 2002). 
Within the genera of Hymenaea clade, the observation of both palisade parenchyma 
and sponger parenchyma layers can help in recognize genera and also species within it. For 
example, in Guibourtia the mesophyll has one or rarely two layers of palisade parenchyma 
and four to six layers of spongy parenchyma. In Hymenaea the mesophyll of all analyzed 
species has only one layer of palisade parenchyma and four to five layers of spongy 
parenchyma, except for H. velutina, a species from the Brazilian Caatinga, with about five 
layers of palisade parenchyma and two to three layers of spongy parenchyma. These 
variations in H. velutina are probably related to the very dry, insolate conditions to which the 
species is subjected (Levitt, 1980; Marchi et al., 2008). In Peltogyne the mesophyll of the 
Amazonian species P. catingae and P. excelsa has two layers of palisade parenchyma and five 
layers of spongy parenchyma, while P. discolor and P. matosiana, from Atlantic forest, have 
one layer of palisade parenchyma and four layers of spongy parenchyma.  
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Histochemical Features of the Secretory Cavities 
Our findings related to the presence and histochemical composition of the glandular 
cavities support the observations of Langenheim et al. (1982), that have reported presence of 
“resin pockets” (or “cavities”) in the leaflets of H. courbaril. Lee & Langenheim (1975) had 
suggested that these resin cavities should occur in all the species of the genus and also in 
Guibourtia species (Langenheim, 2003). Nevertheless, of the 20 investigated species of the 
Hymenaea clade, Hymenaea velutina and Peltogyne catingae did not show cavities in leaflet 
lamina.  
As observed in the representatives of the Hymenaea clade, glandular cavities can be 
more frequently found just above the adaxial epidermis within the palisade parenchyma or 
less frequently within the collenchyma attached to the abaxial epidermis in the midrib. This 
pattern was also observed previously in Peltogyne paniculata (Ferreira & Flores, 2013). 
However, it seems to be variable among representatives of Detarioideae. Ferreira & Flores 
(l.c.) observed in Copaifera pubiflora Benth. that the cavities tend to occur in the center of the 
lamina (usually surrounded by spongy parenchyma). The same was observed for C. 
trapeziifolia Hayne (Milani et al., 2012) and C. langsdorffii Desf. (Rodrigues et al., 2011). 
The position of the cavities in the lamina of the leaflets seems to present a taxonomically 
potential; however, it needs more investigation in other genera the resin-producing clades. No 
differences were found related to the histochemical composition of the glandular cavities 
among species of the Hymenaea clade. 
The presence of terpenoids is a common feature of resin-producing plants. In 
Leguminsoae terpenoids are commonly found in Detarioids (Mackinder, 2005). Fougère-
Danezan et al. (2003, 2007) have suggested that terpene-producing genera occur in the Prioria 
clade and Detarieae sensu stricto (s.s.). Within the Hymenaea clade, the localization of 
accumulated terpenoids is, to date, the most congruent character to be examined from a 
phylogenetic perspective (Fig. 4). For instance, in Peltogyne terpenoids are found only in the 
cavities, such as in Guibourtia. Within the Hymenaea clade, this characteristic represents a 
plesiomorphic character for Guibourtia, while in Hymenaea terpenoids can be found in not 
only in cavities but also in the epidermis and mesophyll, indicating an anatomical 
synapomorphy (Table 4). Further studies are required in Leguminosae, especially in the 
representatives of the subfamily Detarioideae, to evaluate the phylogenetic relevance of 
histochemical products localization in the leaves. 
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II.5. FINAL REMARKS 
Our results show that some morphoanatomical features can be used for species 
delimitation, especially those related to presence of mucilage and the region where it can be 
found as free in the parenchyma, in idioblasts or in the epidermis. The absence of glandular 
cavities in some species of the Hymenaea clade was not expected based on past observations 
(Ferreira & Flores, 2013; Langenheim, 2003; Lee & Langenheim, 1975; Milani et al., 2012; 
Rodrigues et al., 2011) and still needs to be more deeply investigated in other taxa. Despite 
the possibility of the genus Guibourtia not being monophyletic (LPWG, 2017), we were 
unable to find anatomical characteristics that are potential synapomorphies of the different 
lineages of this paraphyletic genus. However, the findings regarding the composition of 
epidermis cells and the thickness of the fibrous sheath surrounding the vascular bundles are 
characteristics that help to better delimitate the Neotropical species of Guibourtia, 
contradicting Barneby’s (1996) proposal to recognize only one species in the New World. 
Also, histochemical analyses of the leaves revealed potential characteristics that can be used 
to identify genera within the Hymenaea clade and likely in a broader sense within the 
Detarioideae subfamily. 
II.6. REFERENCES 
Araújo JS, Meira RMSA. 2016. Comparative anatomy of calyx and foliar glands of 
Banisteriopsis C. B. Rob. (Malpighiaceae). Acta Botanica Brasilica 30(1): 112-123. 
Arrhenius SP, Langenheim JH. 1983. Inhibitory Effects of Hymenaea and Copaifera Leaf 
Resins on the Leaf Fungus, Pestalotia subcuticularis. Biological Systematics and Ecology 
11(4): 361-366. 
Barneby RC. 1996. Neotropical Fabales at NY: asides and oversights. Brittonia 48(2): 174-
187. 
Barros IO, Soares AA. 2013. Adaptações anatômicas em folhas de marmeleiro e velame da 
caatinga brasileira. Revista Ciência Agronômica 44(1): 192-198. 
Boatwright JS, Tilney PM, Van Wyk BE. 2009. The generic concept of Lebeckia 
(Crotalarieae, Fabaceae): Reinstatement of the genus Calobota and the new genus 
Wiborgiella. South African Journal of Botany 75: 546-556. 
69 
 
Bombo AB, Apezzato-da-Glória B., Aschenbrenner A.-K, Spring O. 2016. Capitate 
glandular trichomes in Aldama discolor (Heliantheae – Asteraceae): morphology, metabolite 
profile and sesquiterpene biosynthesis. Plant Biology 18: 455-462. 
Bruneau A, Mercure M, Lewis GP, Herendeen PS. 2008. Phylogenetic patterns and 
diversification in the caesalpinioid legumes. Botany 86: 697-718. 
 
Caddah MK, Mayer JLS, Bittrich V, Amaral MCE. 2011. Species limits in the Kielmeyera 
coriacea complex (Calophyllaceae) – a multidisciplinary approach. Botanical Journal of the 
Linnean Society 168(1): 101-115. 
Calvillo-Canadell L, Cevallos-Ferriz SRS, Rico-Arce L. 2010. Miocene Hymenaea flowers 
preserved in amber from Simojovel de Allende, Chiapas, Mexico. Review of Palaeobotany 
and Palynology 160: 126-134. 
Cascon V, Gilbert B. 2000. Characterization of the chemical composition of oleoresins of 
Copaifera guianensis Desf., Copaifera duckei Dwyer and Copaifera multijuga Hayne. 
Phytochemistry 55(7): 773-778. 
Castro EM, Pinto JEBP, Melo HC, Soares AM, Alvarenga AA, Lima Júnior EC. 2005. 
Aspectos anatômicos e fisiológicos de plantas de guaco submetidas a fotoperíodos. 
Horticultura Brasileira 23(3): 846-850. 
Crankshaw DR, Langenheim JH. 1981. Variation in terpenes and phenolics through leaf 
development in Hymenaea and its possible significance to herbivory. Biochemical Systematics 
and Ecology 9: 115-124. 
Crowther A, Veall MA, Boivin N, Horton M, Kotarba-Morley A, Fuller DQ, Fenn T, 
Haji O, Matheson CD. 2015. Use of Zanzibar copal (Hymenaea verrucosa Gaertn.) as 
incense at Unguja Ukuu, Tanzania in the 7&8th century CE: chemical insights into trade and 
Indian Ocean interactions. Journal of Archaeological Science 53: 374-390. 
David R, Carde J. 1964. Histochimie - coloration differentielle des inclusions lipidiques et 
terpeniques des pseudophylles du pin maritime au moyen du reactif NADI. Comptes Rendus 
Hebdomadaires Des Seances De L’Academie Des Sciences 258: 1338-1340. 
70 
 
Duarte-Almeida JM, Clemente MS, Arruda RCO, Vaz AMSF, Salatino A. 2015. Glands 
on the foliar surfaces of tribe Cercideae (Caesapiniodeae, Leguminosae): distribution and 
taxonomic significance. Anais da Academia Brasileira de Ciências 87(2): 787-796. 
Ferreira PM, Flores AS. 2013. Anatomia foliolar de espécies lenhosas de Leguminosae-
Caesalpinioideae em uma área de savana em Roraima, Brasil. Boletim do Museu Integrado de 
Roraima 7(2): 69-76. 
Fortuna-Perez AP, Castro MM, Tozzi AMGA. 2012. Leaflet secretory structures of five 
taxa of the genus Zornia J.F. Gmel. (Leguminosae, Papilionoideae, Dalbergieae) and their 
systematic significance. Plant Systematics and Evolution 298: 1415-1424. 
Fougère-Danezan M, Maumont S, Bruneau A. 2007. Relationships among resin producing 
Detarieae s.l. (Leguminosae) as inferred by molecular data. Systematic Botany 32(4): 748-
761. 
Fougère-Danezan M, Maumont S, Bruneau A. 2003. Phylogenetic relationships in resin-
producing Detarieae inferred from molecular data and preliminary results for a biogeographic 
hypothesis. In: Klitgaard BB, Bruneau A. (eds.) Advances in legume systematics, Part 10. 
Kew: Royal Botanic Gardens. 
Gregory M, Baas P. 1989. A survey of mucilage cells in vegetative organs of the 
dicotyledons. Israel Journal of Botany 38(2): 125-174. 
Hughes J, McCully ME. 1975. The use of an optical brightener in the study of plant 
structure. Stain Technology 50: 319-329. 
Jensen WA. 1962. Botanical histochemistry: principle and practice. San Francisco: W. H. 
Freeman. 
Johansen D. 1940. Plant microtechnique. New York: McGraw-Hill Book Co. 
Jordan GJ, Dillon RA, Weston PH. 2005. Solar Radiation as a Factor in the Evolution of 
Scleromorphic Leaf Anatomy in Proteaceae. American Journal of Botany 92(5): 789-796. 
Langenheim JH. 1994. Higher plant terpenoids: a phytocentric overview of their ecological 
roles. Journal of Chemical Ecology 20(6): 1223-1280. 
71 
 
Langenheim JH. 2003. Plant resins - Chemistry, evolution, ecology, and ethnobotany. 
Portland: Timber Press. 
Langenheim JH, Lincoln DE, Stubblebine WH, Gabrielli AC. 1982. Evolutionary 
Implications of Leaf Resin Pocket Patterns in the Tropical Tree Hymenaea (Caesalpinioideae: 
Leguminosae). American Journal of Botany 69(4): 595-607. 
Lee YT, Langenheim JH. 1975. Systematics of the genus Hymenaea L. (Leguminosae, 
Caesalpinioideae, Detarieae). University of California Publications in Botany, vol. 69. 
Berkeley: University of California Press. 
Legume Phylogeny Working Group (LPWG). 2017. A new subfamily classification of the 
Leguminosae based on a taxonomically comprehensive phylogeny. Taxon 66(1): 44-77.  
Léonard J. 1949. Notulae Systematicae IV (Caesalpiniaceae-Amherstieae africanae 
americanaeque). Bulletin du Jardin Botanique de L’Etat 29(4): 392-406. 
Léonard J. 1950. Notulae Systematicae IX: Nouvelles observations sur le genre Guibourtia 
(Caesalpinaceae). Bulletin du Jardin Botanique de L’Etat 20(2): 270-284. 
Levitt J. 1980. Responses of plants to environmental stresses. New York: Academic Press. 
Lusa MG, Costa FB, Glória BA. 2016. Histolocalization of chemotaxonomic markers in 
Brazilian Vernonieae (Asteraceae). Botanical Journal of the Linnean Society 182: 581-593. 
Mackinder B. 2005. Detarieae. In: Lewis G., Schrire B., Mackinder B. & Lock M. (eds.) 
Legumes of the World. Kew: Royal Botanic Gardens. 
Marchi S, Tognetti R, Minnocci A, Borghi M., Sebastiani L. 2008. Variation in mesophyll 
anatomy and photosynthetic capacity during leaf development in a deciduous mesophyte fruit 
tree (Prunus persica) and an evergreen sclerophyllous Mediterranean shrub (Olea europaea). 
Trees 22: 559-571. 
Mello-Silva R. 1995. Aspectos Taxonômicos, Biogeográficos, Morfológicos e Biológicos das 
Velloziaceae de Grão-Mogol, Minas Gerais, Brasil. Boletim de Botânica da Universidade de 
São Paulo 14: 49-79. 
Milani JF, Rocha JF, Teixeira SP. 2012. Oleoresin glands in copaíba (Copaifera 
trapezifolia Hayne: Leguminosae), a Brazilian rainforest tree. Tree 26: 769-775. 
72 
 
Paiva EAS, Machado SR. 2007. Structural and ultrastructural aspects of ontogenesis and 
differentiation of resin secretory cavities in Hymenaea stigonocarpa (Fabaceae-
Caesalpinioideae) leaves. Nordic Journal of Botany 24: 423-431. 
Poinar Jr GO. 1991. Hymenaea protera sp.n. (Leguminosae, Caesalpinioideae) from 
Dominican amber has African affinities. Experientia 47: 1075-1082. 
Poinar Jr GO, Brown AE. 2002. Hymenaea mexicana sp. nov. (Leguminosae: 
Caesalpinioideae) from Mexican amber indicates Old World connections. Botanical Journal 
of the Linnean Society 139: 125-132. 
Polhill RM. 1981. Sophoreae. In: Polhill RM, Raven PH (eds.), Advances in Legume 
Systematics. Kew: Royal Botanical Gardens Kew, pp. 213-230. 
Potgieter MJ, Wessels DCJ. 1998. The anatomy and morphology of petioles and leaflets of 
Hardwickia mopane (Leguminosae: Caesalpinioideae). South African Journal of Botany 
64(5): 281-289. 
Regert M, Devièse T, Le Hô AS. 2008. Reconstructing ancient yemeni commercial routes 
during the middle ages using structural characterization of terpenoid resins. Archaemoetry 
50(4): 668-695. 
Rodrigues TM, Teixeira SP, Machado SR. 2011. The oleoresin secretory system in 
seedlings and adult plants of copaíba (Copaifera langsdorffii Desf., Leguminosae–
Caesalpinioideae). Flora 206: 585-594. 
Sakai WS. 1973. Simple method for differential staining of paraffin embedded plant material 
using toluidine blue O. Stain Technology 48: 247–249. 
Sartori ALB, Tozzi AMGA. 2002. Comparative leaflet anatomy in Myrocarpus Allemão, 
Myroxylon L. f and Myrospermum Jacq. (Leguminosae–Papilionoideae–Sophoreae) species. 
Botanical Journal of the Linnean Society 140: 249-259. 
Serviço de Estatística e Economia Brasileira. 1954. Comércio exterior do brasil por 
mercadorias, segundo os países 1949-1950. Rio de Janeiro: Departamento de Imprensa 
Nacional. 
Silva MF. 1976. Revisão taxonômica do gênero Peltogyne Vogel (Leg. Caesalp.). Acta 
Amazônica 6(1): 1-61. 
73 
 
Teixeira SP, Castro MM, Tozzi AMGA. 2000. Secretory cavities and pellucid dots in 
leaflets of Lonchocarpus (Leguminosae, Papilionoideae, Millettieae). Plant Systematics and 
Evolution 221: 61-68. 
Zhang Y, Zheng Q, Tyree MT. 2012. Factors controlling plasticity of leaf morphology in 
Robinia pseudoacacia L. I: height-associated variation in leaf structure. Annals of Forest 
Science 69: 29-37. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
74 
 
II.7. APENDIX 
II.7.1. Figures 
 
Figure 1. Anatomical leaf features of Guibourtia species. Cross sections of the main vein of a leaflet 
stained with toluidine blue (A, C, E, G, I). Cross sections of the leaflet blade stained with toluidine 
blue (B, D, F, H, J). Histochemical reactions in the cross sections of the leaflet blade (K-P). A-B. G. 
coleosperma; C-D. G. conjugata; E-F. G. demeusei; G-H. G. hymenaeifolia; I. G.tessmannii; J. G. 
leonensis; K-O. G. chodatiana; P. G. hymenaeifolia. Positive histochemical staining: lipophilic 
substances in the cavities (K-L) and in the epidermis (K insert) indicated by Sudan IV; phenolic 
compounds in the cavities (M-N) and in the chlorophyll parenchyma (N) stained by ferric chloride; 
terpenoids in the cavities (O-P) suggested by the NADI reaction. In the H insert, note the detail of a 
cavity. A, C, E, G, I – Bar = 100µm; B, D, F, H, J, K-P – Bar = 20µm. (cv – cavity; ad – epidermis of 
adaxial surface; pp – palisade parenchyma; sp – spongy parenchyma). 
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Figure 2. Anatomical leaf features of Hymenaea species. Cross sections of the main vein of a leaflet 
stained with toluidine blue (A, C, E, G, I, K). Paradermal section of the leaflet blade showing the 
slightly elongated form of the cavity stained with toluidine blue (B). Cross sections of the leaflet blade 
stained with toluidine blue (D, F, H, J, L). Histochemical reactions in the cross sections of the leaflet 
blade (M-O). A-B. H. aff. courbaril; C-D. H. fariana; E-F. H. reticulata; G-H. H. aff. parvifolia; I-J. 
H. velutina; K-L, M-O. H. courbaril; P-Q. H. verrucosa. Positive histochemical reactions: phenolic 
compounds in the cavity and in chlorophyll parenchyma identified by ferric chloride (M); terpenoids 
in the epidermis and in the mesophyll idioblasts indicated by the NADI reaction (N); lipophilic 
substances in the cavity indicated by Sudan IV (O); pectic substances in epidermis indicated by 
ruthenium red (P); and cellulose in epidermal cell wall marked by Calcofluor White (Q). A, C, E, G, I 
– Bar = 100µm; B, D, F, H, J, K-Q – Bar = 20µm. (cv –cavity; ad -epidermis of adaxial surface; ep – 
epidermis; pp – palisade parenchyma; sp – spongy parenchyma).  
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Figure 3. Anatomical leaf features of Peltogyne species. Cross sections of the main vein of a leaflet 
stained with toluidine blue (A, C, E, G). Cross sections of the leaflet blade stained with toluidine blue 
(B, D, F, H). Paradermal section of the leaflet blade showing the non-elongated form of cavity stained 
with toluidine blue (I). Histochemical reactions in the cross sections of the main vein of a leaflet (J-K) 
and of the blade (L). A-B. P. catingae l; C-D. P. excelsa; E-F, I. P. matosiana; G-H. P. discolor. Note 
the mucilage idioblasts in A-B and G-H, as well as the mucilage in the intercellular space in the same 
samples. Positive histochemical staining: phenolic compounds in the cavity epithelium and in 
collenchyma and vein parenchyma identified by ferric chloride (J); terpenoids in the cavity indicated 
by the NADI reaction (K); lipophilic substances in the content of cavity indicated by Sudan IV (L). A, 
C, E, G, I – Bar = 100µm; B, D, F, H, J, K, L – Bar = 20µm. (cv – glandular cavity; co – collenchyma; 
ad – epidermis of adaxial surface; id – idioblast; pp – palisade parenchyma; sp – spongy parenchyma;. 
ae – abaxial face of epidermis). 
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Figure 4. Adapted bayesian majority rule consensus tree from LPWG (2017) showing localization of 
terpenoids in different tissues of the leaflet lamina. The images show cavities in the midrib and 
internerval regions in Hymenaea. Numbers on the branches correspond to posterior probability valeus 
(cv – cavity; ep – epidermis; me – mesophyll). 
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II.7.2.Tables 
Table 1. Species, general localities and vouchers of the material used in this study 
Species Locality Voucher Herbarium 
Guibourtia chodatiana (Hassl.) 
J.Léonard  
Campinas (SP), Brazil R.B.Pinto 521 UEC 
Guibourtia chodatiana (Hassl.) 
J.Léonard 
Corumbá (MS), Brazil R.R.Silva 1153 UEC 
Guibourtia coleosperma (Benth.) 
J.Léonard * 
Balovale, Rodhesia W.Giles 127 WAG 
Guibourtia conjugata (Bolle) 
J.Léonard * 
Wankie, Rodhesia R.F.Raymound 218 WAG 
Guibourtia demeusei (Harms) 
J.Léonard * 
Edea, Belgian Congo J.Louis 1947 WAG 
Guibourtia hymenaeifolia 
(Moric.) J.Léonard 
Oriente, Cuba E.L.Ekman 6203 U 
Guibourtia hymenaeifolia 
(Moric.) J.Léonard * 
Cuba Howard & Gonzáles 6598 U 
Guibourtia leonensis J. Leonard 
* 
Tonkolili, Sierra Leone H.van der Burg et al. 1481 WAG 
Guibourtia tessmannii (Harms) 
J.Léonard * 
Jocomba, Equatorial Guinea I.A.Issembé 02 WAG 
Hymenaea aff. courbaril L.  Óbidos (PA), Brazil R.B.Pinto 471 UEC 
Hymenaea aff. parvifolia Huber  Manaus (AM), Brazil R.B.Pinto 523 UEC 
Hymenaea courbaril L. Campinas (SP), Brazil V.F.Mansano 175 UEC 
Hymenaea courbaril L.  Manaus (AM), Brazil R.B.Pinto 530 UEC 
Hymenaea courbaril L. Santana do Tapará (PA), Brazil R.B.Pinto 457 UEC 
Hymenaea fariana R.D. Ribeiro, 
D.B.O.S.Cardoso & H.C.Lima  
Rio de Janeiro (RJ), Brazil (cultivated) A.M. Lino 29 UEC 
Hymenaea intermedia Ducke  Óbidos (PA), Brazil R.B.Pinto 472 UEC 
Hymenaea intermedia Ducke Manaus (AM), Brazil R.B.Pinto 525 UEC 
Hymenaea intermedia Ducke Manaus (AM), Brazil R.B.Pinto 533 UEC 
Hymenaea oblongifolia Huber  Barcarena (PA), Brazil R.B.Pinto 498 UEC 
Hymenaea oblongifolia Huber Rio de Janeiro (RJ), Brazil (cultivated) A.Ducke s.n.(UEC57399) UEC 
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Hymenaea parvifolia Huber Santana do Tapará (PA), Brazil R.B.Pinto 458 UEC 
Hymenaea parvifolia Huber Oriximiná (PA), Brazil R.B.Pinto 475 UEC 
Hymenaea reticulata Ducke Manaus (AM), Brazil P.A.C.L.Assunção 537 INPA 
Hymenaea velutina Ducke Maranhão, Brazil N.Mota 2760 MG 
Hymenaea verrucosa Gaertn. Rio de Janeiro (RJ), Brazil (cultivated) D.M.Tourinho 23 RB 
Peltogyne catingae Ducke Manaus (AM), Brazil A.Vicentini 721 INPA 
Peltogyne discolor Vogel Rio de Janeiro (RJ), Brazil L.F.G.da Silva 85 RB 
Peltogyne excelsa Ducke Manaus (AM), Brazil M.A.D.Souza 392 INPA 
Peltogyne mattosiana Rizzini Rio de Janeiro (RJ), Brazil H.C.de Lima 4999 RB 
*fragments of leaflets took from herbarium sheets 
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Table 2. Anatomical features related to the presence of mucilage in the leafy tissue of species of the Hymenaea clade. 
Taxon Mucilaginous idioblasts Free mucilage Mucilaginous epidermis 
Guibourtia chodatiana - - - 
Guibourtia coleosperma - - - 
Guibourtia conjugata - - - 
Guibourtia demeusei - - - 
Guibourtia hymenaeifolia - - - 
Guibourtia leonensis - - - 
Guibourtia tessmannii - - - 
Hymenaea aff. parvifolia - - - 
Hymenaea aff. courbaril - + - 
Hymenaea courbaril - - - 
Hymenaea fariana - - - 
Hymenaea intermedia - + - 
Hymenaea oblongifolia - + - 
Hymenaea parvifolia - + - 
Hymenaea reticulata - - - 
Hymenaea velutina - - - 
Hymenaea verrucosa - + + (AD) 
Peltogyne catingae + (ME) + + (AD/AB) 
Peltogyne discolor + (ME) + + (AD/AB) 
Peltogyne excelsa - - - 
Peltogyne matosiana - - + (AB) 
+, presence; -, absence; ME, all the mesophyll; AB, abaxial face; AD, adaxial face. 
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Table 3. Chemical classes of substances found in leaves of species analyzed of the Hymenaea clade. 
Taxon 
Phenolic 
compounds 
Terpenoids 
Lipophilic 
substances 
Pectic substances 
     
Guibourtia chodatiana CV, ME, PM CV CV, EP - 
Guibourtia coleosperma CV, EP, ME, PM CV CV, EP, ME - 
Guibourtia conjugata CV, ME, PM ? ? - 
Guibourtia demeusei CV, EP, ME, PM ? CV, EP, ME - 
Guibourtia hymenaeifolia CV, EP, ME, PM CV CV, EP, ME - 
Guibourtia leonensis CV, ME, PM ? ? - 
Guibourtia tessmannii CV, EP, ME, PM ? ? - 
Hymenaea aff. parvifolia CV, EP, ME, PM ? ? - 
Hymenaea aff. courbaril CV, EP, ME, PM CV, EP, ME CV ME, PM 
Hymenaea courbaril CV, EP, ME, PM CV, EP, ME CV ? 
Hymenaea fariana CV, EP, ME, PM ? ? ? 
Hymenaea intermedia CV, EP, ME, PM ? ?  PM 
Hymenaea oblongifolia CV, EP, ME, PM - - PM 
Hymenaea parvifolia CV, EP, ME, PM ? ? ME 
Hymenaea reticulata CV, EP, ME, PM CV CV, ME - 
Hymenaea velutina CV, EP, ME, PM ? ? ? 
Hymenaea verrucosa CV, EP, ME, PM - -  EP, ME 
Peltogyne catingae CV, EP, ME, PM ? ? EP, ME 
Peltogyne discolor CV, EP, ME, PM CV CV, ME EP, ME 
Peltogyne excelsa CV, EP, ME, PM - CV, ME - 
Peltogyne matosiana CV, EP, ME, PM CV CV, ME EP 
CV, glandular cavity; ME, mesophyll; EP, epidermis; PM, parenchyma of the midrib; - absence; ?, data not obtained. 
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Table 4. Summary and comparative table of sites of secretion of genera of the Hymenaea clade, based in the chemical classes of 
substances secreted in leaves. 
Genus Phenolic compounds Terpenoids 
Lipophilic 
substances 
Pectic substances 
Guibourtia CV, EP, ME, PM CV CV, EP, ME - 
Hymenaea CV, EP, ME, PM CV, EP, ME CV,  ME ME, PM 
Peltogyne CV, EP, ME, PM CV CV, ME EP, ME 
CV, glandular cavity; EP, epidermis; ME, all the mesophyll;  PM, parenchyma of the midrib; - absence. 
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CAPÍTULO III 
(Chapter III) 
 
 
 
 
 
 
A taxonomic revision of the genus Hymenaea L. (Leguminosae, 
Detarioideae) 
Revisão taxonômica do gênero Hymenaea L. (Leguminosae, Detarioideae) 
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ABSTRACT 
The genus Hymenaea (Leguminosae, Detarioideae) belongs to a lineage of resin-producing 
legume trees. Despite its systematic and economic importance, the last taxonomic revision for 
the genus date from 1975 and, since this, no studies were made about the diversity of the 
genus. Recently, studies about infraspecif taxa of H. courbaril and the publication of a new 
species from Espírito Santo state (Brazil) indicate that the knowledge about the diversity and 
distribution of taxa are out of date. Therefore, this taxonomic treatment proposes to revisit the 
taxonomy of Hymenaea, providing a nomenclatural revision of the 58 binomials associated to 
the genus until this moment, descriptions and illustrantions of taxa and comments on 
morphology and distribution of the representatives of Hymenaea. For such, national and 
foreign herbaria were visited, type-collections and protologues were studied and cientific fied 
expeditions were performed in the environments where Hymenaea species occur. In this 
treatment 21 species of Hymenaea are recognized (until this thesis 17 were recognized), in a 
total of 25 taxa (24 were recognized until now). Lectotypications and synonimizations are 
pointed and they will be formalized in specific publications, such as the two new species 
highlighted. An identification key for all taxa is also provided.   
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RESUMO 
O gênero Hymenaea (Leguminosae, Detarioideae) pertence a uma linhagem de legumes 
arbóreos produtores de resina. Apesar da importância sistemática e econômica, a última 
revisão taxonômica para o gênero data de 1975 e, desde então, nenhum outro estudo 
aprofundado sobre a diversidade do gênero foi realizada. Recentemente estudos sobre taxons 
infraespecíficos em H. courbaril e a pubicação de uma nova espécie para o estado do Espírito 
Santo (Brasil) indicam que o conhecimento sobre a diversidade e distribuição dos táxons está 
desatualizada. Sendo assim, esse tratamento taxonômico se propõe a revisitar a taxonomia de 
Hymenaea, realizando uma revisão nomenclatural dos 58 binômios associados ao gênero até o 
momento, descrição e ilustração dos táxons e comentários sobre a morfologia e distribuição 
dos representes de Hymenaea. Para tal foram visitados herbários nacionais e estrangeiros, 
estudos das coleções-tipo e obras príncipes e expedições científicas de campo nos diferentes 
ambientes brasileiros onde ocorre espécies de Hymenaea. Neste tratamento taxonômico são 
reconhedias 21 espécies de Hymenaea (até o presente trabalho eram reconhecidas 17), num 
total de 25 táxons (24 eram reconhecidos até então). Lectotipificações e sinonimizações são 
apontadas e serão formalizadas em publicaões específicas assim como as duas espécies novas 
destacadas. Uma chave de identificação para todos os táxons também é apresentada.  
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III.1. INTRODUCTION 
The genus Hymenaea L. was first officially described by Linneau (1737a: 366) in 
his Genera Plantarum. He sinonimized the name Courbaril Plumier and, in his other work 
(Linnaeus 1737b: 484), he justified that de name Courbaril was “barbaric” and kept the name 
of the genus as Hymenaea after the Greek god of weddings ‘Hymenaeus’, comparing the 
bifoliolate leaves to a marriage of leaflets
1
. 
1
Courbaril est nomen barbarum, dixi itaque hanc Hymenaeam ab 
Hymenaeo, deo conjugii veteribus celebrato, cum duo folia paria 
conjucta sint, que omni nocte, adhuc dun juniora, connivent, simulque 
dormiunt approximata. 
Linnaeus (1753) described the frist species of the genus H. courbaril L. based on 
a Brazilian collection of a bifoliolate legume tree, previously described and illustrated by 
Plukenet‘s (1696), in his work of cataloging the “divine knowledge of the nature of plants”. In 
the description of the plant it is highlighted the capability of “gum” production of these trees 
and the indigenous specific knowledge on this plant named “Jetaiba”. Nowadays, almost all 
species of Hymenaea are known popularly by ‘Jatobá’.  
The genus remained unknown not for so long and curiously, despite the diversity 
of the genus in the New World, Gaertner (1791) described the second species of the genus, 
recognizing an Amphi-Atlantic distribution by describing H. verrucosa Gaertn. based only in 
fruit collections from Madagascar. Lamark (1792) improved the knowledge about this species 
by providing a more complete illustration. In the same year, Vahl (1792) started the 
description of bifoliolate legumes under the concept of Hymenaea by describing H. venosa 
Vahl from French Guyana. This species is known today to belong to genus Peltogyne Vog. 
Kunth (1823) described two more species of Hymenaea – H. candolleana and H. 
floribunda – and Hayne (1830) eight more species – H. confertiflora, H. confertifolia, H. 
latifolia, H. martiana, H. olfersiana, H. sellowiana, H. stilbocarpa and H. stigonocarpa. From 
these ten species, two are also known to belong to the other bifoliolate legume genus 
Peltogyne. Hayne (1830) also stablished the genus Trachylobium Hayne, describing four 
species for the genus – T. gaertnerianum (from Java botanical garden collection), which he 
suggest to have as synonym Hymenaea verrucosa; T. hornemannianum (from Mauritius 
island); T. lamarckianum (without locality); and T. martianum (from Brazil), known to belong 
to genus Cynometra L. 
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The frequency of the finds of new bifoliolate legume species remaind high and 
Vogel (1837) described Hymenaea splendida for Brazil while Bentham (1870) improved the 
richness of the genus by describing H. eriogyne, H. splendida var. longifolia and H. 
stigonocarpa var. pubescens, and stablished Brazil as the center of diversity for the genus by 
recognizing six species in Flora Brasiliensis.  
After this, no studies were made on Hymenaea for 50 years, until Huber (1909) 
describe H. parvifolia and H. oblongifolia for Brazilian Amazon forest. These species were 
the first in the New World to present a paniculiform inflorescence (according authors), 
relatively small fowers, and globose and few-seeded fruits. These finds lead Langenheim & 
Lee (1974) to suggest the close relationship between these Amazonian species and the African 
H. verrucosa, extrapolating to the hypothesis that these would be ancient characteristics and 
that the genus could had have an African origin.  
Particularly during the beginning of the 20
th
 century, Adolpho Ducke was the 
main investigator of the genus (Ducke 1915; 1922; 1925; 1932), describing several new 
Brazilian taxa – H. adenotricha, H. altissima, H. courbaril var. obtusifolia, H. courbaril var. 
subssesilis, H. intermedia, H. palustris, H. reticulate, H. rubriflora and H. velutina). Parallel 
to Ducke’s studies, Kleinhoont (1926) described H. multiflora from Surinam and Sandwith 
(1941) described H. davisii from Guyana. León (1949) during his studies on Cuban flora, 
described the endemic species H. torrei and based on frutis characteristics (mainy the 
verrucose epicarp) suggest a closer relantionship to the African H. verrucosa. 
No additional studies on Hymenaea were made until Paes (1971) describe the 
species H. travassii for Bolivia. Lee & Langenheim (1973) started to publish their studies on 
Hymenaea by publishing the new Brazilian taxa H. aurea and H. oblongifolia var. latifolia. 
Langenheim & Lee (1974) restabilished the African species H. verrucosa and adopted again 
the concept of an Amphi-Atlantic genus, based on their morphological observations and also 
in the studies of Langenheim (1973) in resin from legume trees. Lee & Langenheim (1974) 
described three additional Brazilian taxa for the genus – H. courbaril var. villosa, H. 
maranhensis and H. rubriflora var. glabra – and their studies resulted in a broad systematic 
study of the genus with a taxonomic revision which has been the reference of informations 
about Hymenaea taxonomy (Lee & Langenheim 1975). In this study, the authors recognized 
fourteen species belonging to two sections (sect. Trachylobium and sect. Hymenaea). 
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Since Lee & Langenheim (1975), few studies have been made about the genus 
Hymenaea. Recently, Souza et al. (2014) investigated the taxonomic complex of Hymenaea 
courbaril and its varieties, recognizing H. altissima and H. longifolia (Benth.) I.M. Souza, 
Funch & L.P. Queiroz as segregated taxa. After this, Pinto et al. (2015) restabilished the use 
of the forgoten name H. travassii for the collections from Bolivian Chaco, and Ribeiro et al. 
(2015) described the species H. fariana R.D. Ribeiro, D.B.O.S. Cardoso & H.C. Lima for the 
Brazilian Tabuleiro forest in Espírito Santo state.  
THE GENUS HYMENAEA IN THE LEGUMINOSAE CONTEXT 
The non-molecular Era of plant systematics provided several differents ways to 
understand cathegories delimitations relied on morphological assumptions. Since Candolle 
(1825) who first assigned Hymenaea to the tribe Cassieae based on a non-papilionacea 
corolla, until Heywood (1971) who recognized the genus to belonging to the tribe Detarieae 
based on bracteoles characteritics, Hymenaea was placed in Amherstieae by Bentham (1840) 
and Cynometreae by Léonard (1957). Lee & Langenheim (1975) agreed with Heywood 
(1971) concept. Polhill & Raven (1981) syntetized the informations regarding legume 
systematics and recognized the Detarieae tribe, having Cynometreae as a synonym. The 
authors included Hymenaea in this tribe and included Peltogyne as a sister group.  
With the improvement of molecular techniques, several classifications could be 
tested through phylogenetic analyses. Bruneau et al. (2000) studied the phylogenetic 
relantionships in tribes Macrolobium and Detarieae based on a pastidial DNA region (trnL 
intron), and for the first time the genus Guibourtia Benn. was suggested to be part of the 
Hymenaea group together with Hymenaea and Peltogyne, but the support to this clade was 
low. Mainly because of the lack of petals and the predominant distribution in Africa, the 
genus Guibourtia had been suggested to be closer related to Crudia Schreb. (Léonard 1950; 
1996).  
The molecular database of Bruneau et al (2000) was used as a background to 
morphological and molecular phylogenetic analyses in caesalpinioid legumes by Herendeen et 
al. (2003), who supported the clade formed by Guibourtia, Hymenaea and Peltogyne, named 
in their study as Peltogyne clade. In the same book, Fougère-Danezan et al. (2003) used 
additinal plastidial molecular markers to study the relationship among the resin-producing 
Detarieae and also recuperated (with low support) a clade formed by the three genera and 
assigned them to a Detarieae s.s. clade. The same authors improved their sampling years later 
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and the clade (now called by Hymenaea clade) was recovered with high statistical support 
(Fougère-Danezan et al. 2007).  
Recently, the LPWG (2017) published the broadest phylogenetic study for 
Leguminosae, containing ca. 91% of the recognized genera. The study was based on the 
platidial matK DNA region and resolved several clades of legumes, indicating that six 
subfamilies musted to be recognized and elevated the monophyletic tribe Detarieae, where 
Hymenaea is included, to the status of subfamily. 
USES AND ECONOMIC VALUE OF HYMENAEA SPECIES 
The detarioids in general are known mainly for their resin-producing ability. In 
fact, the resin of several representatives, including those of the Hymenaea clade, is used in 
medicines, jewelry and artifacts (Langenheim 2003) 
Since its description it is evident the relation of native people with the Hymenaea 
trees, particularly reated to the resin producing ability (known as Copal) and the edible 
endocarp of the fruits. According Langenheim (1967), Brazilian natives commonly used copal 
from Hymenaea trees to produce incenses and to use as cement to seal arctifacts made from 
clay. Balser (1960) discovered that Pre-Colombian Indians from Costa Rica and Panama 
commonly used Hymenaea resin to carv arctifacts. In Brazil, the exploitation of copal reached 
about 85 tons per year during the 1940s (Serviço de Estatística e Economia Brasileira, 1954). 
Archeologycal studies of ancient trading of artifacts indicate resins of Hymenaea verrucosa as 
one of the main products of the commercial route between east Africa and Arabia during the 
Middle Ages (Regert et al., 2008; Crowther et al., 2015). 
The amber from Hymenaea species is also associated with paleontological 
research because it occasionally preserves structures of plants or animals (especially 
invertebrates) over millions of years due to its hardness and fossilization capability (Poinar, 
1991; Poinar & Brown, 2002; Calvillo-Canadell et al., 2010). 
The farinaceous endocarp of Hymenaea fruits present a strong smell, usually 
described as unpleasant. But, despite this negative first contact with human senses, the 
endocarp presents a sweet flavor and its consistency is similar to weat flower, which provides 
the possibility to use the endocarp in cooking process. This use has slowly become common 
and academic studies has supported the introduction of Hymenaea pulp in foods, particularly 
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specially because it’s medicinal properties (Cury et al. 2011; Silva et al. 1999; Tamayo et al. 
2008).  
III.2. MATERIAL AND METHODS 
The taxonomic treatment was made based on observation of several herbaria 
collections (ALCB, ASE, BHCB, BOTU, CEPEC, COAH, COL, COR, CVRD, ESA, FAUC, 
G, G-DC, GUA, HAC, HERB, HJ, HRCB, HST, HSTM, HUEFS, HURB, HVASF, IAC, 
INPA, IPA, K, L, LLANOS, M, MAC, MBML, MG, NY, NX, P, PEUFR, PRE, RB, SJRP, 
SP, SPF, UDBC, U, UEC, UFMT, UFP, WAG, VIES), field observation and consulting of 
specific literature. The descriptions followed the terminology proposed by Harris & Harris 
(1994). We adopted the terminology for fruits proposed by Spjut (1994).  
Field expeditions were conducted in different environments in Brazil as Pantanal, 
savannas (e.g. Chapada dos Guimarães and surroundings), Eastern and Western Amazonian 
forest, Restingas and Atlantic forest.  
The illustrations were made based in type-species (when possible) and in 
representative samples of the taxa.  
The species conpept adopted was based mainy in morphological/geographical 
data, but supported as much as possible by molecular or biosystematic studies available in the 
literature or conducted by the author (Chapter 1 and 2 of this thesis).  
The nomenclatural changes adopted here and lectotipifications will be formaly 
published elsewhere.  
III.3. TAXONOMIC TREATMENT 
In this treatment 21 species of Hymenaea and a total of 23 taxa are recognized. 
Complete descriptions and illustrations are provided below.  
Hymenaea L. (1753: 1192). Type: Hymenaea courbaril L. 
Courbaril Plumier (1703: 94). Type: Phytographia t. 36, fig. d, Plumier (1703). 
Trachylobium Hayne (1827: 744). Type: Trachylobium hornemannianum Hayne 
Trees, treelets or shrubs with resin producing capability; bark smooth to peeling off; 
bifoliolate, leaflets usually shining adaxially, with trichomes or glabrous. Inflorescences 
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racemose with long secondary and tertiary axis (paniculiforme aspect) or with short secondary 
and tertiary axis (corimbiform spect), terminal. Bracts early caducous; bracteoles in pairs, 
subopposite, located at the apex of the pedicel, obovate, with trichomes externally and 
glabrous internally, hypanthium with a distension on the apex and an elongated base. Calyx 
with trichomes externally and internally, segments 4, subequal. Corolla pentamerous, the 
petals subequal, white (rarely red – H. rubriflora), membranaceous, with trichomes or 
glabrous, with translucid dots. Stamens 10. Ovary arcuate-elliptic, covered by trichomes or 
glabrous, ovules 5-22, the stigma punctiform. Fruits camara, usually brown, shiny or opaque, 
relatively smooth or verrucose, laterally compressed or globose. Seeds 1-6 per fruit, brown.  
Identification key to the species of Hymenaea 
1. Inflorescences racemose with long secondary and tertiary axis with a paniculiform aspect 
2. Flower buds reaching a maximum of 8.5 × 6.5 mm, covered by pale trichomes; ovary 
with trichomes; fruits globose (smooth or verrucose), 1-3 seeds; from tropical forests 
3. Trees up to 30 m; corolla always pentamerous; ovary totally covered by trichomes; fruits 
pale brown, epicarpus relatively smooth (with small dots “lenticela like”); from South 
America  
4. Leaflets blades coriaceous to chartaceous, oblong to long-elliptic, three times longer 
than wide, 10-19 × 3-7 cm, abaxial surface glabrous or covered by golden trichomes.....    
 .................................................................................... III.3.11.1. Hymenaea oblongifolia 
 4’. Leaflet blades chartaceous, elliptic with a revolute margin, usually two times 
longer than wide, 5.5-9 × 2.5-4.6 cm, abaxial surface always glabrous  ..........................   
 ........................................................................................III.3.12. Hymenaeae parvifolia 
3’. Small trees ca 4-6 m (rarely taller); corolla commonly with three petals or 
pentamerous; ovary with a tuff of hair in the base and glabrous above; fruits shinny 
brown, epicarpus verrucose; from Africa .............................. III.3.19. Hymenaea verrucosa 
2’.Flower buds 9-14 × 6.5-8 mm, covered by dark golden-brownish trichomes; ovary 
glabrous; fruits oblong with a transversal salience (vein like), 5-8 seeds; from Cerrado and 
Caatinga (dry environments) ........................................................ III.3.18. Hymenaea velutina 
1’. Inflorescences racemose with short secondary and tertiary axis with a corimbiform aspect 
5. Plants from Amazonian forest 
6. Leaflets 12-18.5 × 4.4-6.6 cm, discolor when dry, venation strongly reticulate with 
tertiary and quaternary veins conspicuous ..............................III.3.13. Hymenaea reticulata 
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6’.Leaflets not bigger than 14.5 × 5 cm, concolor when dry, venation with tertiary and 
quaternary veins inconspicuous 
7. Ovary acuate-elliptic; fruits oblong, shynny brown, ca. 13-15 × 5-6 cm; 5-7 seeds per 
fruit  ....................................................................................... III.3..4. Hymenaea courbaril 
 7’.Ovary arcuate-deltoide/oblong; fruits deltoids or ovoids to ellipsioid, opaque light-
brown, not bigger than 7.5 × 4.5 cm; 1-3 seeds per fruit 
8. Leaflets concolor when dry; ovary glabrous, fruits dark to light-brown 
9. Leaflets 5.8-12 × 2.9-4.1 cm, abaxially glabrous to densely tomentose; flower buds 
5.6-8.5 × 4.6-5.6 mm; petals clawed, the claw ca. 1 mm long; fruits arcuate-deltoide; 
1-3 seeds per fruit ............................................................III.3.7. Hymenaea intermedia 
  9’.Leaflets 4.3–6.5 × 2.2–3 cm, totally glabrous; flower buds 4.2–7.7 × 4–5.1 mm; 
petals not clawed; fruits ovoid to ellipsioid; 1-2 seeds  .... III.3.21. Hymenaea sp. nov. 2 
 8’. Leaflets discolor when dry; ovary covered by trichomes; fruits usually reddish to 
light-brown ....................................................................... III.3.20. Hymenaea sp. nov. 1 
 5’.Plants not from Amazonian forest 
10. Fruits verrucose; from Cuba ................................................... III.3.16. Hymenaea torrei 
10’.Fruits relatively smooth (rarely verrucose); from Latin America 
11. Schrubs or small trees up to 5 m 
12. Petals conspicualy unguiculate (claw up to 9 mm long); ovary covered totally or 
partially by golden trichomes; from Cerrado or Caatinga in Brazil 
13. Ovary totally covered by golden trichomes .................. III.3.5. Hymenaea eriogyne 
13’.Ovary partially covered by golden trichomes (at the base and along the margin) ....   
 ..................................................................................... III.3.9. Hymenaea maranhensis 
12’.Petals not unguiculate or claw poorly developed (up to 4 mm long); ovary glabrous; 
from Brazilian coast environments or Bolivian Chaco 
14. Petals ovate (sometimes broadly-elliptic); 10-11 ovules; fruits not evidencing seed 
chambers; from Bolivian Chaco ........................................ III.3.17. Hymenaea travassii 
14’.Peltals elliptic; less than 8 or more than 14 ovules; fruits evidencing seed 
chambers; from Brazilian coastal environments (Restingas) 
15. Leaflets chartaceous, always glabrous, margin never revolute; petals white; 5-8 
ovules ................................................................................. III.3.6. Hymenaea fariana 
15’.Leaflets coriaceus (rarely chartaceous), sometimes covered by trichomes 
abaxially, margin strongly revolute; petals red (rarely white); 14-18 ovules ...............    
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 ...................................................................................... III.3.14. Hymenaea rubriflora 
11’.Trees up to 40 m 
16. Leaflets covered by hairs abaxially 
17. Plants with bark peeling-off, particularly near the branch apex; leaflets 8-20 × 4-
10.5 cm; flower buds 17-29 × 10-14 mm .................. III.3.15. Hymenaea stigonocarpa 
17’.Plants with relatively smooth bark; leaflets not bigger than 11 × 5 cm; flower 
buds not bigger than 15 × 8 cm 
18. Petals unguiculate (clawed); fruits light-brown, laterally compressed slightly 
evidencing seed chambers; from Atlantic Forest .................. III.3.2. Hymenaea aurea 
18’.Petals not unguiculate; fruits brown to dark-brown; cylindrical not evidencing 
seed chambers ............................................................... III.3.10. Hymenaea martiana 
16’.Leaflets glabrous 
19. Leaflets ovate to broadly elliptic 
20. Leaflets 5.1–6.8 × 2.9–4 cm; flower buds 8.3–9.7 × 7.5–9.1 mm; petals slightly 
clawed (claw 2 mm long); fruits 7.5–10 × 3.8–4.5 cm  ................................................   
 ...................................................................................... III.3.3. Hymenaea cangaceira 
20’.Leaflets 8-20 × 4-10.5 cm; flower buds 17-29 × 10-14 mm; petals not clawed; 
fruits 10-17 × 4-7 cm ............................................... III.3.15. Hymenaea stigonocarpa 
19’.Leaflets lanceolate or oblong to long-elliptic 
21. Leaflets oblong to long-elliptic, apex rounded; fruits with distension toward the 
apex, slightly truncate at the apex .................................. III.3.8. Hymenaea longifolia 
21’.Leaflets falcate, apex acuminate to cuspidate; fruist without evident distension, 
rounded at the apex 
22. Leaflets 4.5-7.2 × 1.8-2.2 cm; flower buds 6.4-6.5 × 6-6.3 mm; fruits brown, 
opaque, verrucose, laterally compressed evidencing seed chambers  ........................  
........................................................................................ III.3.1. Hymenaea altissima 
22’.Leaflets 6-14.5 × 2.4-5 cm; flower buds 7.4-10.8 × 6.3-8.5 mm; fruits shinny 
brown, relatively smooth, cylindrical ........................... III.3.4. Hymenaea courbaril 
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III.3.1. Hymenaea altissima Ducke (1935: 207). Hymenaea courbaril var. altissima (Ducke) 
Y.T. Lee & Langenh. (1974: 448). Type: Brazil. Rio de Janeiro, Avelar, Faz. Pau Grande, 
Posse, 26 January 1926 (fl), G.M. Nunes 3 (Lectotype: RB20306!, designated by Egler (1963: 
51), Isolectotypes: MG!, R!, RB!). Figure 1. 
Tree to ca. 40 m; bark smooth with small cracks, gray; branchlets 0.8-1 cm thick, glabrous. 
Petioles terete, basally and apically enlarged, 0.9-1.5 cm long, glabrous; petiolules twisted, 
2.9-4.2 mm long, glabrous; leaflet blades chartaceous, falcate elliptic, usually three times 
longer than wide, 4.5-7.2 × 1.8-2.2 cm, the base rounded, asymmetric, the apex acuminate, 
the abaxial surface glabrous, the adaxial surface glabrous, lustrous, venation reticulate, the 
midrib and secondary veins slightly salient on both sides, tertiary and quaternary venation 
inconspicous on both sides. Inflorescences racemose with shortsecondary and tertiary axis and 
a corimbiform aspect, terminal, the flowers spirally arranged on the axis, the axis rectangular 
in cross section, 1.6-2 mm wide, glabrescent to golden lanulose; bracts early caducous. 
Pedicels rectangular in cross section, 3.7-4.8 × 1.4-1.7 mm, densely lanulose; bracteoles 
subopposite, located at the apex of the pedicel, obovate, 5.5-6 × 4.9-5.1 mm, densely golden 
lanulose externally and glabrous internally, caducous; hypanthium with a distension on the 
apex and an elongated base, the distension 3.6-3.8 mm wide, the elongation 2.7-3.7 mm long; 
flower buds golden to grayish, ovate to elliptic, 6.4-6.5 × 6-6.3 mm, lanulose. Calyx golden, 
densely lanulose externaly and sericeous internaly, the segments 4, subequal, elliptic to ovate, 
8.7-10.4 × 5.7-7.3 mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, white, membranaceous, 
glabrous, caducous, the blade elliptic, 10-16 × 3.7-6 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments 
white to cream, 13-14.5 mm long, the anthers cream to yellow, oblong, 3.8-4.2 × 1.4-1.7 mm, 
glabrous. Gynoecium, glabrous; the stipe terete in cross section, 1.2-2.1 mm long, glabrous, 
the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 4.3-5.4 × 2.3-2.5 mm, glabrous, ovules ca. 10, 
the style terete in cross section, 17.5-19.8 mm long, the stigma punctiform. Fruits brown, 
opaque, usually verrucose and laterally compressed, evidencing seed chambers, glabrous 9-12 
× 4.5-5.5 cm. Seeds 3-6 per fruit. 
Phenology: Flowering in November to January. Fruiting in May to August. 
Distribution and habitat: This species is restricted to the coastal rain forests of eastern 
Brazil, from southern Bahia State to São Paulo and Paraná states.  
Taxonomic comments: Hymenaea altissima was originally described by Ducke (1935) who 
highlighted the distinct falcate leaflets, the relatively small flowers and the one-to many 
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seeded fruits. Lee & Langenheim (1974) suggeted that these characteristcis would not be 
enough to support this taxon in a species rank and lower the name to the category of variety of 
H. courbaril. The authors commented about the one-seeded fruit in the collection indicated by 
Ducke (l.c.) and rised the observation that this was a rare state and the fruits were more 
frequented found with more seeds. In fact, the lower number of seeds found in a mature fruit 
is three. But Lee & Langenheim (1974) ignored other consistent differences in fruit 
morphology that support this taxon as a unique species. The opaque brown color and 
commonly the verrucose epicarpus are only found in populations of the southern portion of 
the Atlantic forest. These together with a laterally compressed aspect which makes evident the 
seed chambers are charactrestic enough to recognize the name proposed by Ducke (1935). 
Beside this, Souza et al. (2014) showed that characteristcs of the leaflets related to the size 
were consistent to Ducke’s (l.c.) proposal of a different species.  
Additional material examined: BRAZIL: Bahia. Ilhéus, Fazenda Santa Maria, Sambuichi 
1169A, 10 abr 2001, -12.709166 /-39.185277 (CEPEC); Rio de Janeiro. , Mata da Vista 
Chinesa, perto da sede do Horto Florestal, Rio., Pessoal do Horto Florestal 22, 26 nov 1927, / 
(HUEFS); São Paulo. São Paulo, Parque estadual das Fontes do Ipiranga, Jardim Botânico., 
Kirizawa 326, 16 fev 1978, / (CEPEC). 
III.3.2. Hymenaea aurea Y.T.Lee & Langenh. (1973: 96). Type: Brazil. Bahia, Una, ca. 3km 
east of Fazenda São Raphael, 29 Octuber 1969, J.H. Langenheim 5644 (Holotype: UC, 
Isotypes: K!, NY, UC). Figure 2. 
Tree up to 30 m; bark rough, usually peeling; branchlets 0.6-1 cm thick, glabrous to lanate 
when near the leaves. Petioles terete, basally and apically enlarged, 0.4-0.7 cm long, lanate; 
petiolules twisted, 3-5 mm long, lanate; leaflet blades coriaceous, oblong to obvate, 
sometimes elliptic, usually two times longer than wide, 5-11 × 3-5 cm, the base rounded 
asymmetric, the apex usually obtuse (rarely retuse), the abaxial surface densely golden lanate, 
the adaxial surface lustrous, sparsely lanulose, venation reticulate, the midrib and secundary 
veins salient abaxially and inconspicuous adaxially. Inflorescences racemose with short 
secondary and tertiary axis and a corimbiform aspect, terminal, the flowers spirally arranged 
on the axis, the axis rectangular in cross section, 1.7-3.7 mm wide, densely lanate; bracts early 
caducous. Pedicels rectangular in cross section, 5.8-7.5 × 1.6-2.1 mm, densely lanate; 
bracteoles paired, subopposite, located at the apex of the pedicel, obovate, 8.1-9 × 6.5-9.5 
mm, densely golden sericeous externally and glabrous internally, caducous; hypanthium with 
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a distension on the apex and an elongated base, the distension 4.4-4.6 mm wide, the 
elongation 7-8.7 mm long; flower buds golden, elliptic to obovate, 7.8-13.8 × 7-7.2 mm, 
densely sericeous. Calyx golden, densely sericeous externally and internally, the segments 4, 
subequal, elliptic to ovate, 13.5-14.5 × 8.3-11.8 mm. Corolla pentamerous, the petals 
subequals, white, membranaceous, glabrous or with very few sparsely hairs, caducous, the 
blade clawed, elliptic, the claw 3.5-5.2 mm long, the blade 11.8-14.8 × 4.8-6.7 mm. Stamens 
10, glabrous, the filaments white to cream, 25-28 mm long, the anthers cream to yellow, 
oblong, 6.3-6.8 × 1.3-1.8 mm, glabrous. Gynoecium densely golden lanate; the stipe terete in 
cross section, 2-2.4 mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 8.7-9.6 × 
4-4.5 mm, densely golden lanate, ovules ca. 12, the style terete in cross section, 22-27 mm 
long, glabrous, the stigma punctiform. Fruits light brown, opaque, relatively smooth, laterally 
compressed slightly evidencing seed chambers, sparsely lanate when immature and 
glabrescent when mature, the body oblong to slightly arcuate, 9-15 × 7-10 cm. Seeds 5-8 per 
fruit. 
Phenology: Flowering in December to February. Fruiting in Octuber to December. 
Distribution and habitats: This species occurs in the Atlantic coastal forest of Brazil from 
Bahia state to Rio de Janeiro.  
Taxonomic comments: Hymenaea aurea was described by Lee & Langenheim (1973) who 
highlighted the densely presence of golden trichomes on branches, leaves and florwers. This 
is a unique tall tree of Atlantic forest, with an opaque, laterally compressed and big fruits (up 
to 10 cm wide). 
Additional material examined: BRAZIL. Bahia. Santa Cruz Cabrália, Extremo Sul, Guedes 
6754, 22 out 1999, -16.266666 /-39.016666 (CEPEC); Extremo Sul, Santa Cruz Cabrália, 
Estação Veracruz., Pacheco 94, 15 nov 2001, -16.266666 /-39.016666 (ALCB); Ilhéus, 
Estrada entre Sururú e Vila Brasil, a 6-14km de Sururú. A 12-20km ao SE de Buerarema., 
Mori s/n, 10 nov 1979, / (CEPEC); Litoral Sul, Buerarema., Aldeia dos Indios Tupinambá da 
Serra do Padeiro., Campos 11, 20 mai 2007, -14.783333 /-39.283333 (ALCB); Porto Seguro, 
Reserva da mata atlântica da Vera Cruz Celulose - VERACEL, Santos 840, 23 nov 2011, -
16.374722 / (HUEFS); Arboreto da reserva Biológica do Pau-Brasil., Santos 3089, 4 nov 
1975, / (CEPEC); Arboreto da reserva Biológica do Pau-Brasil., Hage 127, 18 nov 1975, / 
(CEPEC); Reserva Pataxó Indígena, 8km W de Barra Velha ao longo da estrada fronteiriça 
com Parque Nacional Pascoal., Thomas MT553, 13 set 1998, -15.866666 / (CEPEC); Santa 
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Cruz Cabrália, Extremo Sul, Guedes , 22 out 1999, -16.266666 /-39.016666 (ALCB); Área da 
Estação Ecológica do Pau-Brasil (ESPAB) ca. 16km a W de Porto Seguro., Mattos Silva s/n, 
10 jun 1980, / (CEPEC); Área da Estação Ecológica do Pau-Brasil (ESPAB) ca. 16km a W de 
Porto Seguro. Rod BR367 (Porto Seguro/Eunápolis)., Santos 719, 7 dez 1987, -16.383333 /-
39.133333 (CEPEC); Área da Estação Ecológica do Pau-Brasil (ESPAB) ca. 16km a W de 
Porto Seguro. Rod BR367 (Porto Seguro/Eunápolis)., Santos 650, 20 out 1987, -16.383333 /-
39.133333 (CEPEC); Una, Estação Experimental Lemos Maia. CEPLAC. Floresta ao lado da 
Estação., Rylands 72/1890, 11 nov 1980, / (CEPEC); Espírito Santo. Domingos Martins, 
Chapéu, Rio Jucu Braço Norte., Hatschbach 59720, 8 nov 1993, / (CEPEC); 
III.3.3. Hymenaea cangaceira R.B. Pinto, Mansano & A.M.G.Azevedo (2017: XX). Type: 
Brazil, Ceará, Brejo Santo, 09 February. 2009 (fl.), J. G. Carvalho-Sobrinho et al. 1930 
(Holotype HVASF!; Isotype HUEFS!). Figure 3. 
Trees to ca. 10 m, rarely taller; bark striate, light to dark brown, with lenticels; branchlets 
terete in cross section, 5–9 mm thick, glabrescent. Petioles terete, basally and apically 
enlarged, 8–15 mm long, glabrous, rarely sparsely pubescent; petiolules twisted, 2.7–5.9 mm 
long, glabrous, rarely sparsely pubescent; leaflet blades chartaceous, ovate to broadly-elliptic, 
ca. 2× longer than wide, 5.1–6.8 × 2.9–4 cm, glabrous, the base rounded, asymmetric, the 
apex usually retuse to rounded (rarely slightly acuminate), the adaxial surface lustrous, the 
midrib and secondary veins salient abaxially and inconspicuous adaxially. Inflorescences 
racemose with short axis and a corimbiform aspect, terminal, the flowers ca. 7–18 per axis, 
spirally arranged on axis, the axis rectangular, 2.3–3mm wide, velutinous; bracts early 
caducous. Pedicels rectangular in cross section, 4.1–5.9 × 1.9–3.1 mm, velutinous; bracteoles 
paired, opposite, inserted at apex of pedicel, obovate, 5.7–7.6 × 4–5.8 mm, densely tomentose 
abaxially and glabrous adaxially caducous; hypanthium 4.1–5.8 × 5–7 mm; flower buds light 
brown to golden, ellipsioid, 8.3–9.7 × 7.5–9.1 mm, tomentose. Calyx light brown to golden, 
densely tomentose abaxially and sericeous adaxially, the segments 4, subequal, elliptic to 
ovate, 14–15.6 × 8–12.4 mm. Corolla pentamerous, the petals subequal, white, 
membranaceous, glabrous, caducous, the blade sligthly clawed, claw 2 mm long, elliptic, 
12.4–13.2 × 6.5–8mm, the claw ca. 1.8 mm long. Stamens 10, glabrous, the filaments white, 
gland-dotted on the surface, 20–27.5 mm long, the anthers cream to yellow, oblong to elliptic, 
6.6–6.8 × 1.3–1.5 mm, glabrous. Gynoecium cream-yellowish, reddish when fertilized, 
glabrous; the stipe terete in cross section, 1.8–2.5 mm long, glabrous, the ovary oblong or 
slightly arcuate–elliptic, 6.9–7.2 × 3.3–3.5 mm, glabrous or rarely with very few hairs at the 
98 
 
base, ovules ca. 13, the style terete in cross section, 12–14.5 mm long, glabrous, the stigma 
punctiform. Fruit camara type, brown, relatively smooth, glabrous, the body usually 
cylindrical or slightly laterally compressed, 7.5–10 × 3.8–4.5 cm. Seeds ca. 3–6 per fruit, 
brown, irregularly circular, ca. 2.5 × 1.5 cm. 
Phenology: Flowering from November to March, fruiting from March to April. 
Distribution and habitats: Hymenaea cangaceira occurs in the Caatinga region of 
Northeastern Brazil (Bahia, Ceará and Pernambuco states), usually on sandy or rocky soils. 
Taxonomic comments: Hymenaea cangaceira was recently described by Pinto et al. (2017) 
based on outstanding collections of the Brazilian Caatinga. In the context of the genus, the 
new species is similar to H. martiana and H. longifolia in having ovate to broadly-elliptic 
leaflets, brownish fruits, and a geographical distribution that overlaps those of both species. 
But the leaflets and ovary entirely glabrous separate it from H. martiana, and the smaller 
leaflets together with the shorter and cylindrical fruits (vs. more strongly compressed and 
expanded toward apex) separate it from H. longifolia. In addition, H. cangaceira is usually 
separable from H. martiana by its narrower shade diameter and more sparsely foliated 
canopy. Moreover, although they may occur sympatrically, H. cangaceira is found 
exclusively in the Caatinga, while H. martiana is more commonly found in the Cerrado. With 
respect to H. longifolia, this taxons from Caatinga typically has a more strongly arborescent 
habit (H. longifolia is predominantly shrubs or treelets) and less obviously cordate (or 
auriculate) leaflets. 
Additional material examined: BRAZIL. BAHIA: Campo Alegre de Lourdes, Morro da 
Carlota, ca. 7,6km NW de CAL, 9°29’3”S 43°5”33”W, 594m, 21 May 2000 (fr.), L. P. 
Queiroz et al. 6244 (HUEFS!); Campo Alegre de Lourdes, ca. 7km W de CAL, na estrada 
para Pitomba, 9°29’6”S 43°8’31”W, 577m, 30 Aug. 2002 (fr.), L. P. Queiroz et al. 7370 
(HUEFS!); Campo Alegre de Lourdes, Morro do Tuiuiu, ca. 10km NW de CAL, na estrada 
para Caracol e Pitomba, 9°29’2”S 43°52’22”W, 02 July 2003 (st.), L. P. Queiroz et al. 7833 
(HUEFS!); Delfino, on the side road to Minas do Mimoso, aprox. 41°16’W 10°271S, 640m, 
05 March 1974 (fr.), R. M. Harley et al. 16752 (P!; RB!); Jacobina, 11°11’57”S 40°29’10”W, 
29 Sept. 1999 (fr.), S. M. de Faria et al. 1841 (RB!); Morro do Chapéu, 11°29’37”S 
41°19’36”W, 10 Nov. 2007 (fl.), F. B. L. Silva et al. 27 (HUEFS!); Remanso, 5km além da 
divisa PI–BA na estrada Bom Jardim–Remanso (BA–338), 05 Dec. 1971 (fr.), D. Andrade–
Lima et al. 1207 (ASE!; MAC!; PEUFR!). CEARÁ: Jardim, nas proximidades do mirante 
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Padre Cícero, 07°29’36”S 39°21’45”W, 880m, 22 Jan. 2014 (fl.), B. M. T. Walter et al. 6594 
(CEN; RB!); Mauriti, Sítio Bananeira, 07°19’25”S 38°33’W, 671m, 29 Jan. 2013 (fl.), A. C. 
P. Oliveira et al. 2328 (HVASF!); Mauriti, Área de Canal Lote 06, 07°31’50,95”S 
38°47’06,33”W, 396m, 10 Aug. 2010 (fr.), J. V. A. Ferreira et al. 01 (HVASF!); Mauriti, 
07°27’41,52”S 38°44’51,94”W, 451m, 14 Sep. 2010 (fr.), F. F. S. Silva et al. 06 (HVASF!). 
PARAÍBA: Areia, Mata do Bujarí, ao N da estrada Areia-Remígio, 06°58’12”S 35°42’15”W, 
600m, 04 Dec. 1980 (fr.), V. P. B. Fevereiro et al. M162 (K!); Esperança, distrito da Lagoa de 
Pedra, Fazenda Timbauba, 07°00’53.4”S 35°52’49.3”W, 626m, 14 Nov. 2012 (fl.), D. G. 
Oliveira 671 (HVASF!); Monteiro, Sítio Olhinho D’água, Serrote do Peru, 07°50’48.6S 
37°06’46.7”W, 656m, 18 Dec. 2008 (fl.), J. Antunes et al. 59 (HUEFS!; HVASF!); Monteiro, 
Serrote da Onça, 07°50’48.6S 37°06’46.7”W, 655m, 25 March 2009 (fr.), J. R. Maciel et al. 
898 (HVASF!). PERNAMBUCO: Arcoverde, Serra das Varas, ca. 2km S da localidade 
Caraíbas de Cima, 08°26’33.9”S 36°57’53.1W, 916m, 04 Feb. 2014 (fl.), A. C. P. Oliveira et 
al. 3281 (HVASF!); Arcorverde, Serra das Varas, Mata do Jacu, 22 Feb. 2006 (fl.), R. Pereira 
et al. 2640 (IPA!); Buíque, Vale do Catimbau, Paraíso Selvagem, 16 Dec. 2003 (fl.), E. 
Bezerra & E. Lucena s.n. (UFP38991!); Buíque, Parque Nacional do Catimbau, 08°24’S 
37°09’30”W, 10 June 2010 (fl.), A. G. Silva et al. 1662 (IPA!); Buíque, Parque Nacional do 
Catimbau, Sítio Serra Branca, 08°32’05”S 37°15’10”W, 884m, 08 March 2005 (fl.), E. A. 
Rocha &  E. Bezerra 1308 (IPA!); Buíque, Fazenda Cajueiro, 10 April 1955 (fl.), A. Lima 55–
2022 (IPA!); Buíque, estrada Buíque–Catimbau, 08°37’S 37°10’W, 790m, 17 June 1995 (fl.), 
K. Andrade & A. Laurênio 97 (PEUFR!); Buíque, Catimbau, próx. ao Paraíso, 18 Aug. 1995 
(fr.), L. Figueiredo & K. Andrade 159 (PEUFR!); Buíque, Catimbau, 8°37’S 37°10’W, 790m, 
11 Feb. 1995 (fl.), M. F. Sales et al. 521 (PEUFR!); Buíque, Estrada Buíque–Catimbau, 
08°37’30”S 37°09’15”W, 799m, 11 Jan. 1996 (fl.), M. J. Hora et al. 49 (K!; PEUFR!); 
Buíque, Estrada Paraíso Selvagem, 23 Feb. 1996 (fl.), E. Freire et al. 60 (PEUFR!); Buíque, 
estrada para trilha das torres, 23 Feb. 1996 (fr.), E. Freire et al. 54 (K!; PEUFR!); Buíque, 
Vale do Catimbau, Serra de Jerusalém, 14 Feb. 2008 (fl.), H. B. Oliveira & A. M. Miranda 27 
(HST!); Buíque, Vale do Catimbau, Sítio Fazenda Nova, 19 Oct. 2008 (fr.), R. Pereira et al. 
3700 (IPA!); Buíque, Parque Nacional do Catimbau, Vale do Catimbau, próx. a Serra 
Jerusalém, 08°35’28,50”S 37°14’52,20”W, 25 Jan. 2012 (fl.), C. R. S. Oliveira et al. 95 
(HVASF!); Buíque, Parque Nacional do Catimbau, trilha do Chapadão, 08°31’31”S 
37°14’30”W, 932m, 02 April 2012 (fr.), E. V. R. Ferreira & N. M. P. Braga 599 (HVASF!); 
Glória de Goitá, Mata das Negras, 27 Jan. 2012 (fl.), L. L. S. Melo & V. F. Silva 08 (HST!); 
Mirandiba, Sítio Malhada da Areia, 06 Jan. 2008 (fl.), E. Córdula et al. 345 (UFP!); Serra 
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Talhada, PE–930, fazenda Malhada da Areia, 25 Jan. 2008 (fl.), C. A. Maranhão s.n. 
(UFP51699!).  
III.3.4. Hymenaea courbaril L. (1753: 1192). Type: “Ceratia diphyllos Antegoana, Ricini 
majoris, fructu osseo, siliqua grandi incluso” in Plukenet (1696) (Lectotype: Phytographia, t. 
82, f. 3 in Plukenet (1691), designated by Lee & Langenheim (1975)). Figure 4. 
Hymenaea animifera Stokes (1812: 449), fide Lee & Langenheim (1975: 81). 
Hymenaea candolleana Kunth [spelled ‘candolliana’] (1823: 323, pl 556). Type: México. 
Acapulco, Bonpland 3875 (Lectotype P!, Isolectoype: P!, designated here). 
Hymenaea confertifolia Hayne (1830: 11, pl. 9).Type: s.d., Sellow s.n. (Lectotype: W48857 
designated by Souza et al. (2014)). 
Hymenaea courbaril var. obtusifolia Ducke (1925: 47). Type: Brazil. Pará, Belém (Ilha do 
Marajó?), Ducke s/n. (Holotype RB 16906!, isotypes A!, MG!, P!, U!, US). 
Hymenaea courbaril var. subsessilis Ducke (1925: 265). Type: Brasil. Amazonas, Flores, 
Ducke s.n. (Neotype: MG 11167 designated by Lee & Langenheim 1975)). 
Hymenaea courbaril var. villosa Y.T. Lee & Andrade-Lima (1974: 446). Type: Brasil. 
Paraíba, Paquevira de Natuba, 27.Oct.1971, Lee & Andrade-Lima 83 (Type UC). 
Hymenaea multiflora Kleinhoonte (1926: 405). Type: Suriname. Boschreserve, Kaboeri, Coll. 
by the Forestry Bureau Herb. 4943 (Holotype U!). 
Hymenaea resinifera Salisb. (1976: 327). nom. nud. 
Hymenaea retusa Willd. ex Hayne (1830: 11: pl. 12). Type: México. Acapulco, Humboldt s.n. 
(Holotype B). nom. illegit. 
Hymenaea splendida Vogel (1837: 409). Type: Sellow 1025 (Holotype B). 
Hymenaea stilbocarpa Hayne (1830: 11, pl. 11). Hymenaea courbaril var. stilbocarpa 
(Hayne) Y.T.Lee & Langenh. (1974: 449). Type: Brazil. “S. Pauli, sylv. ad Faz. de S. Anna”, 
Martius s.n. (Lectotype: M! [barcode n° M-0215314], photo HUEFS! designated by Souza et 
al. (2014), Isolectotype: M! [barcode n° M-0215313], photo HUEFS!). 
Tree to ca. 20 m; bark smooth, slightly striate, exudate not observed; branchlets 0.5-1 cm 
thick, glabrescent. Petioles terete, basally and apically enlarged, 1.1-2 cm long, glabrous; 
petiolules 3-5.4 mm long, glabrescent to strigose; leaflet blades membranaceous to 
chartaceous, falcate, sometimes elliptic, usually two times longer than wide, 6-14.5 × 2.4-5 
cm, the base obliquely rounded, the apex acuminate to cuspidate, less common rounded, the 
abaxial surface usually glabrous or sometimes sparsely sericeous, the adaxial surface 
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glabrous, lustrous, venation insconspicuous adaxially and salient abaxially. Inflorescences 
racemose with short secondary and tertiary axis and a corimbiform aspect, terminal, the 
flowers spirally arranged, the axis rectangular in cross section, 2.6-3.3 mm wide, golden to 
grayish lanulose; bracts early caducous. Pedicels rectangular in cross section, 3.8-6.7 × 1.9-2 
mm, lanulose; bracteoles early caducous; hypanthium with a distension on the apex and an 
elongated base, the distension 3.7-4.8 × 4.8-6.2 mm, the elongation 3.8-6.7 x 1.9-2 mm; 
flower buds gray to golden, ovate, 7.4-10.8 × 6.3-8.5 mm, lanulose. Calyx gray to golden, 
lanulose externally and sericeous internally, the segments 4, subequal, ovate, 11-14 × 8-9 mm. 
Corolla 5, the petals subequals, white, membranaceous, glabrous, caducous, the blade elliptic 
to oblong, 9.6-15.7 × 5.2-9.5 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments white to cream, 20-28 
mm long, the anthers cream to yellow, oblong, 5.5-6.1 × 1.5-1.8 mm. Gynoecium light green, 
glabrous; the stipe terete in cross section, inconspicuous to 2.3-5.1 mm long, glabrous, the 
ovary arcuate oblong, 5.6-7.3 × 3-3.2 mm, glabrous, ovules 19-22, the style terete in cross 
section, 16-20 mm long, glabrous, the stigma punctiform. Fruits camara, shinny brown, 
relatively smooth, glabrous, the body oblong, cylindrical, ca. 13-15 × 5-6 cm. Seeds 5-7 per 
fruit, brown, irregularly circular. 
Phenology: Flowering from November to March. Fruiting in August to November. 
Distribution and habitats: This species present a distribution almost coincident with the 
distribution of the whole genus. It has a wide geographical range, mostly in different nuclei of 
Seasonally Dry Forests in Mexico, Central America, Caribbean, northern South America, 
Bolivia, and Brazil (from the Amazon region to Paraná State in the south). It occurs in dry and 
humid habitats, in lowlands or less common in river margins.  
Taxonomic comments: Hymenaea courbaril is the type species of the genus described by 
Linnaeus (1753). Unfortunately, the author did note cite any material in his description and 
the a lectotype was designated by Lee & Langenheim (1975) who indicated an illustration by 
Plukenet (1691). Because its high morphological plasticity, particulary in leaflet shape, 
several varieties have been proposed to H. courbaril, such as different species have been 
described based on characteristics that are known to be continuous along populations in Latin 
America. In this treatment is adopted the circumscription proposed by Souza et al. (2014) 
who recognized several synonyms indicated by Lee & Langenheim (1975) and elevated H. 
altissima and H. longifolia to the category of species. However, the synonimization of Inga 
megacarpa M.E. Jones (1929:140), from Mexico is not recognized here. In the description the 
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author describe the plant as a shrub and the fruits present as the holotype suggest that they are 
likely smaller than the expected to H. courbaril trees.  
Additional material examined: BRAZIL: Bahia. Baianópolis, , Silva 157, 20 nov 1980, -
12.333333 /-44.516666 (CEPEC); Barra, Médio São Francisco, Fazenda do Brejo, Guedes 
13922, 16 nov 2007, -11.083333 /-43.133333 (ALCB); Barreiras, Estrada Barreiras-Corrente 
km 20, Coradin 5725, 16 jun 1983, -11.966666 /-44.916666 (CEPEC); Caetité, Ca. 7 km S de 
Caetité, na estrada para Brejinho das Ametistas., Queiroz 3614, 27 out 1993, -14.166666 /-
42.533333 (HUEFS, CEPEC); Campo Alegre de Lourdes, Topo do Morro Tuiuiu, Nunes 395, 
14 jun 2001, -9.4813888 /-43.084722 (HUEFS); Campo Alegre de Pourdes, ca. 36km da 
cidade e a 2km do povoado Pitomba., Harley 54380, 29 abr 2001, -9.4402777 / (CEPEC); 
Chapada Diamantina, Mucugê., 44km de Mucugê, em afloramento rochoso., Roque 1375, 7 
jul 2006, -13.001388 /-41.345277 (ALCB); Chapada Diamantina, Morro do Chapeú., Rod. 
BA-52, km 295, antes do entroncamento para Cafarnaúm, América Dourado., Lima 3911, 8 
set 1990, / (CEPEC); Chapadão Ocidental da Bahia, Ilhas e dunas do Rio Corrente em 
Correntina., Harley 21634, 23 abr 1980, -13.333333 /-44.633333 (CEPEC); Correntina, 
Estrada para Morro do Estreito., Oliveira 220, 16 jul 2003, /-44.645555 (HUEFS); Crisópolis, 
Fazenda Jequitibá, Miranda 6412, 29 nov 2012, / (HUEFS); Cícero Dantas, Noreste, Guedes 
10551, 18 ago 2003, /-39.383333 (ALCB); Formosa do Rio Preto, Segundo posto de gasolina 
entrando na cidade - direção Riachão das Neves - Formosa do Rio Preto., Miranda Silva 323, 
30 mar 2000, -11.056111 / (HUEFS, ALCB, CEPEC); Gentio do Ouro, Estrada Cedro - 
Gentio do Ouro a ca. 15 km depois de Cedro., Leite 108, 22 jul 2000, -11.613611 /-42.614444 
(HUEFS); Poção, Tourinho 28, 6 mai 2002, -11.394166 /-42.538333 (HUEFS); Ipupiara, 
15km de Ipupiara para Mussambê, Guedes 7964, 26 jan 2001, -11.816666 / (ALCB); 15 km 
de Ipupiara para Mussambé, Guedes 7954, 26 jan 2001, -11.816666 / (HUEFS); Estrada de 
Barra do Mendes à Ipupiara., Ferreira 261, 29 jan 2008, -11.799166 /-42.478055 (HUEFS); 
15km de Ipupiara para Mussambê, Guedes 7964, 26 jan 2001, -11.816666 / (ALCB); Irecê, 
Barra do Mendes, caminho para Ipupiara., Guedes 16220, 25 out 2009, /-42.136666 (ALCB); 
Itaeté, Zona Rural, margem do Rio Paraguaçu., Souza 91, 19 jan 2011, -12.964166 / 
(HUEFS); Jacobina, Caminho para Pingadeira, Guedes 2871, 6 abr 1996, -11.164722 /-
40.504722 (ALCB, CEPEC); Jeremoabo, Fazenda Natureza, do Sr. Otávio Farias, ca. 20 km 
NO do município caminho para o "Saco dos Cavalos "., Miranda 895, 12 ago 2005, -
10.003888 /-38.433888 (HUEFS); Livramento do Brumado, Ca. 5 km N de Livramento, na 
estrada para Rio das Contas., Queiroz 3663, 28 out 1993, -14.616666 /-41.783333 (HUEFS); 
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Morro do Chapéu, Parque Estadual de Morro do Chapéu., Damascena 118, 8 set 2006, -
11.494166 /-41.326944 (HUEFS); Mucugê, Estrada Mucugê-Guiné, Harley 3702, 16 jul 
1996, -12.963888 /-41.473611 (ALCB, HUEFS, CEPEC); Oeste, Barreiras., APA-Bacia do 
Rio de Janeiro, Povoado Vau do Teiú., Nogueira 15, 27 set 2006, /-44.983333 (ALCB); 
Oeste, Formosa do Rio Preto., Caminho para Várzea do Anil, Xavier 312, 24 fev 2005, -
10.966666 / (ALCB); Oeste, Luiz Eduardo Magalhães., Caminho para a cachoeira Acaba 
Vida., Guedes 17904, 21 nov 2010, -12.216666 /-45.983333 (ALCB); Caminho para mata das 
moriçocas, Xavier s/n, 20 abr 2003, -12.083333 / (CEPEC); Oeste, São Desidério., 
Assentamento Thainá, Santana 462, 1 jul 2001, / (ALCB, CEPEC); Assentamento Thainá, 
Alves 251, 1 jul 2001, / (ALCB); Oliveira dos Brejinhos, Estrada para Chapada de Cima., 
Conceição 2789, 18 dez 2007, -12.366666 / (HUEFS); Palmeiras, Fazena à direita na estrada 
para o Capão., Souza 81, 17 dez 2011, -12.442777 /-41.533611 (HUEFS); Estrada Palmeira - 
Vale do Capão., Souza 80, 17 dez 2012, / (HUEFS); Estrada para o Vale do Capão - Fazenda, 
Souza 92, 21 jan 2011, -12.561388 /-41.551944 (HUEFS); Estrada para o Vale do Capão - 
Fazenda., Souza 93, 21 jan 2012, -12.561388 /-41.551944 (HUEFS); Terreno particular ao 
lado da Igreja Congregação Cristã do Brasil, a 1 km da Vila do Capão., Nunes 7, s/ data , -
12.559166 /-41.365277 (HUEFS); Localizada às margens da estrada, a 200m de distância da 
Igreja Congregação Cristã do Brasil, do lado direito na direção Palmeiras Capão., Nunes 9, s/ 
data , -12.559166 /-41.266666 (HUEFS); Distante 100 m ao leste da Igreja Congregação Critã 
do Brasil., Nunes 8, s/ data , -12.559166 /-41.266666 (HUEFS); Paramirim, Caminho 
Caturama para Mateus., Conceição 2099, 28 abr 2007, -13.297222 /-42.245555 (HUEFS); 
Piemonte de Diamantina, Miguel Calmon, trilha para a grota de Dona Antônia, ponto 200., 
Souza 55, 1 ago 2006, -11.333333 /-40.516666 (ALCB); Miguel Calmon, trilha para a grota 
de Dona Antônia, ponto 200., Souza 55, 1 ago 2006, -11.333333 /-40.516666 (ALCB); 
Quixaba, Caminho para Ipupiara, a 43 km., Guedes 7928, 25 jan 2001, /-43.166666 (HUEFS, 
ALCB, CEPC); Riachão das Neves, ca. 55 km N de Riachão das Neves a ca. 12 km N do 
povoado de Cariparé, na BR - 135 (estrada da Barreiras - Formosa do Rio Preto), Queiroz 
4139, 13 out 1994, -11.516666 /-45.016666 (HUEFS); ca. 28 km N de Riachão das Neves, na 
estrada Formosa do Rio Preto (BR - 135)., Queiroz 4128, 11 out 1994, -11.616666 /-
44.033333 (HUEFS); Rio das Contas, Estrada Real, ao S da cidade em direção de 
Livramento., Harley 55824, 25 jan 2008, -13.603888 /-41.815277 (HUEFS); Rui Barbosa, 
Serra do Orobó. Faz. Bom Jardim., Cardoso 768, 19 set 2005, -12.328611 /-40.476111 
(HUEFS); Santa Cruz Cabrália, Área da Estação Ecológica do Pau-Brasil (ESPAB) ca. 16km 
a W de Porto Seguro. Rod BR367 (Porto Seguro/Eunápolis)., Santos 663, 20 out 1987, -
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16.383333 /-39.133333 (CEPEC); Área da Estação Ecológica do Pau-Brasil (ESPAB) ca. 
16km a W de Porto Seguro. Rod BR367 (Porto Seguro/Eunápolis)., Santos 800, 16 dez 1987, 
-16.383333 /-39.133333 (CEPEC); Área da Estação Ecológica do Pau-Brasil (ESPAB) ca. 
16km a W de Porto Seguro. Rod BR367 (Porto Seguro/Eunápolis)., Santos 597, 1 abr 1986, -
16.383333 /-39.133333 (CEPEC); Serra Geral, Licínio de Almeida, Oliveira 31, 19 jul 2012, / 
(ALCB); Tapiramutá, Fazendas reunidas S e F; margem do Rio Água Branca., Queiroz 3398, 
13 nov 2008, -11.966666 /-40.768888 (ALCB); Vitória da Conquista, Fazenda Pradoce, 12km 
W de Vitória da Conquista., Langhenheim 5641, 25 out 1969, / (CEPEC); Ceará. Alcântaras, 
Sítio Bom Jesus, Costa s/n, 4 ago 2007, / (HUEFS); Chapada do Araripe, Ladeira fraca no 
eixo central., Fotius 3737, 1 fev 1984, F /F (HUEFS); Graça, , Lemos 2, 17 dez 2007, / 
(HUEFS); Guaramiranga, Batalha, Lima 374, 13 nov 2007, / (CEPEC); Mauriti, Fazenda 
Descanso, Carvalho-Sobrinho s/n, 18 fev 2009, F /F (HUEFS); Mautiti, Santo Antônio, 
próximo a postes de alta tensão., Maciel 1473, 11 mar 2010, /-38.686666 (HUEFS); Meruoca, 
Sítio S. Antônio, Fernandes 11717, 31 out 1982, / (HUEFS); Santana do Cariri, Cancelão. 
APA da Chapada do Araripe., Andrade 4059, 27 out 2010, -7.2097222 / (HUEFS); Tianguá, 
Serra Grande, Guedes 20458, 3 mar 2013, -3.7166666 /-41.016666 (ALCB); Ceára. Fortaleza, 
Campo da Escola de Agronomia - S. Gerardo., Fernandes s/n, 5 dez 1962, / (HUEFS); 
Fragmento de vegetação de cerca de 25 há na zona urbana de Fortaleza (CE), adjacente à Av. 
Oliveira Paiva, pertecente aos Correios; Bairro Cambeba., Moro 674, 16 dez 2008, / 
(HUEFS); Distrito Federal. , Parque Zoobotânico, Pinto s/n, , / (ALCB); Brasília, Mata do 
Riacho Fundo, Fazenda Sucupira (CENARGEM / EMBRAPA)., Sampaio 176, 23 abr 1998, -
15.924166 /-48.033333 (HUEFS); Samambaia, Parque Boca da Mata, Rezende 527, 18 jun 
1996, -15.866666 / (HUEFS); Espiríto Santo. Santa Teresa, São joão de Petrópolis, 
propriedade do Sr. Armindo Dalcolmo., Dalcolmo s/n, 21 jan 1988, / (CEPEC); Goiás. Alto 
Paraíso de Goiás, Estrada de terra para Nova Roma: a creca de 6 km leste de Alto Paraíso de 
Goiás., Cavalvanti 1310, 13 mar 1995, -14.116666 /-47.433333 (HUEFS); Campinote, 39 km 
de Uruaçu em direção a Porangatu (Belém / Brasília), Pedralli 3301, 22 mai 1990, /-
49.133333 (HUEFS); Colinas do Sul, Abaixo da linha de transmissão que liga Niquelândia a 
Serra da Mesa. Entrada a 2 km da entrada Sul / Canteiro., Walter 1038, 12 dez 1991, -
13.833333 / (HUEFS); Jataí, Área de cerrado próximo a sede da fazenda Bela Vista de 
Bonsucesso; do Sr. Neco., Vieira 1923, 5 jul 1997, -17.866666 / (HUEFS); Minaçú, Coleta de 
barco no lago em processo de enchimento do AHE Serra da Mesa (Grande LagoO., Walter 
3570, 27 nov 1996, -13.833333 /-48.333333 (HUEFS); Niquelândia, Margem direita do Rio 
Bagagem. Próximo a Barra do Bagagem / Tocantins (Maranhão). Região da Serra Negra., 
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Walter 2515, 26 jul 1995, -13.966666 /-48.316666 (HUEFS); Uruaçu, Ao Norte da cidade de 
uruaçu. Passando pelo Córrgo Macaco; na direção das Fazendas Laje ou Jacaré., Walter 3168, 
9 fev 1996, -14.333333 /-49.033333 (HUEFS); Maranhão. Mirador, Parque Estadual do 
Mirador., Conceição 409, s/data , / (HUEFS); Parmarama, Mirindiba, Miranda 4936, 1 mar 
2005, / (HUEFS); Porto Franco, A 30 km do Estrito em direção a Imperatriz - (Belém / BSB)., 
Pedralli 3342, 26 mai 1990, -6.3666666 /-47.383333 (HUEFS); São Fransico do Maranhão, , 
Miranda 4951, 1 mar 2005, / (HUEFS); Mato Grosso do Sul. Brasilândia, Margem direita do 
Rio Paraná. Margem direita do Rio Verde., Amaral Jr. 391, 8 abr 2004, -21.183611 /-
51.889805 (ALCB); Minas Gerais. Belo Horizonte, MHNJB-UFMG, perto da portaria 
principal., Cândido s/n, 14 dez 2012, / (BHCB); Brumadinho, Inhotim. Pasto próximo à 
estrada da caixa d'água da Copasa., Costa H100, 5 dez 2009, -20.139166 /-44.236944 
(BHCB); Carmópolis de Minas, Estação Ecológica de Mata do Cedro, Echternacht 595, 13 jul 
2004, / (BHCB); Perdizes, Divisa com Joaão Alonso, Tameirão Neto 1465, 24 mai 1994, / 
(BHCB); Santana do Riacho, , Lopes s/n, 24 fev 1985, / (BHCB); São Sebastião do Oeste, 
Zona rural (Fazenda dos Castros), Aleixo s/n, 7 jan 2012, -20.244155 /-45.037327 (BHCB); 
Paraíba. Alagoa Nova, Sítio do Preguiçoso, Guedes 19454, 5 mar 2012, -7.0766666 /-
35.754444 (ALCB); Sítio do Preguiçoso, Guedes 19454, 5 mar 2012, -7.0766666 /-35.754444 
(ALCB); Cabedelo, Mata do Estado, Lima 5793, 28 jun 2001, / (CEPEC); Mata do Estado, 
Lima 5791, 28 jun 2001, / (CEPEC); Monteiro, Serra de Jabaticá Mata Serrana., Gadelha 
Neto 2327, 12 jun 2008, -7.8333333 /-37.116666 (HUEFS); São João do Cariri, Riacho 
Aveloz, Lacerda 258, 7 nov 2005, / (HUEFS); Riacho Avelós, Lacerda 536, 25 nov 2005, / 
(HUEFS); Pernambuco. Parque Nacional do Catimbau, Paraíso Selvagem, Rocha 1325, 8 mar 
2005, -8.5933333 /-37.255277 (HUEFS); Piauí. Almarante, Localidade Araras., Miranda 
4987, 3 mar 2005, / (HUEFS, HUEFS, ALCB); Caracol, Área de entorno de lagoa, Da Silva 
8788, 22 nov 2010, -9.2133333 /-43.497222 (HUEFS); Parque Nacional da Serra das 
Confusões., Santos 1400, 22 jun 2007, -8.2213888 / (HUEFS); Esperantina, Quilombo Olho 
D' água dos Pires., Franco 167, 21 dez 2003, -3.9052777 /-42.578333 (HUEFS); Floriano, 
Estrada de barro para Amarantes, ponte do rio Caldeirão (UTM 732768 e 9263696), Miranda 
5329, 21 nov 2005, / (HUEFS); Piracuruca, Bacuri (6a Cidade-Parna de Sete Cidades)., 
Alencar 536, 28 fev 1999, / (HUEFS); Jambaíra (6a Cidade-Parna de Sete Cidades)., Alencar 
572, 28 mar 1999, / (HUEFS); Rio de Janeiro. Nova Iguaçu, Reserva Biológica do Tingua., 
Dias s/n, fev 2010 , / (HUEFS); Rio de Janeiro, JABOT_RJ. Seção VI, canteiro 6B, indivíduo 
1520., Campos 122, s/ data , / (HUEFS); Sergipe. Capela, RVS Mata do Junco., Gomes 404, 
19 abr 2012, -10.536111 /-37.063333 (ASE); São Paulo. Vinhedo, Condomínio Estância 
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Marambaia, Rua São Sebastião, terreno baldio, remanescente de árvore em pastagem., 
Guillaumon s/n, 2 jan 2002, / (HUEFS); Tocantins. Colméia, A 19 km de Colméia; em 
direção a Pequizeiro., Pedralli 3315, 23 mai 1990, -8.6333333 /-48.883333 (HUEFS); 
Natividade, Terreno vazio da cidade, Pastore 2480, 16 jan 2008, -11.701388 /-47.723333 
(HUEFS); Matão, Estação Biológica Caratinga, Lopes s/n, 12 nov 1985, / (BHCB); longifolia 
São Gonçalo do Rio Preto, Próximo a cidade, caminho PERP., Pires Filho s/n, 23 set 2003, / 
(BHCB); Belo Horizonte, Rua Pouso Alegre-Horto Florestal, Barreto 11230, 11 out 1941, / 
(BHCB); TSMG 448, 11 abr 1980, / (BHCB); Gouveia, Bacia do Córredo dos Pereiras, Álvaro 
s/n, 24 set 2008, -18.422722 /-43.780472 (BHCB); Perdizes, Fazenda Boa Vista, Martens 0, 
27 set 2004, / (BHCB); São Gonçalo do Rio Abaixo, Estação Ambiental de Pei, Stehmann 
3897, 17 dez 2003, -19.892555 /-43.365333 (BHCB). COLOMBIA: ANTIOQUIA. Caldas, 
Río Samaná, limite de Caldas, Uribe 2150, 18 jul 1951, (COL); Jericó, alredores del Puente 
deJericó, en el río Cauca, Uribe 1407, 14 dez 1946, (COL); Sergovia, Renteria 1632, 18 jul 
1979, 7.0799 /-74.6993 (COL); ARAUCA. Saravena, Goitia UDBC600, jan 1963, (UDBC); 
ATLÁNTICO. Sabanalarga, entre Sabanalarga y Campeche, Dugand 2760, 11 jan 1941, 
(COL); BOLÍVAR. Juan Arias, entre Juan Arias y Magangué, por la carretera, Romero-
Castañeda 9835, 9 set 1963, (COL); Magangué, finca Las Toluas, Cordero 1004, 27 set 2005, 
9.171944 /-74.849722 (COL); CALDAS. Risaralda, Vereda Cambia, Giraldo 30, 6 mai 1986 
(FAUC); CAQUETÁ. Florencia, R. San Antonio, cmn Dulcenombre a Montesory, Florencia 
Caldas, Arroyave 065, 19 out 2000 (FAUC); CASANARE. Agua Clara, Serranía de 
Guaicara-o, Torres 1249, mai 1990, (UDBC); Nunchia, Duque 3104, ago 1996 (COAH); 
Orocué, Sabanas de Orocué, Mahecha 6847, jul 1990, (UDBC); Paz de Ariporo, Duarte 24, 
18 abr 1997, (UDBC); Alrededores de Orocué, Mahecha 6840, jul 1990, (UDBC); caserio de 
Pozo Azul, Perilla 25, 25 jun 2001, (LLANOS); CAUCA. Popayán, Inst. de Parcelaciones 60, 
14 jan 1952, (COL); CESAR. Chimichagua, Vereda Tierra Grata, Finca Villa Hermosa, 
prorpiedad de don Saul., Díaz 3436, 16 dez 2006, 9.352222 /-73.805833 (COL); Islas de la 
Ciénaga de Zapatosa, Isla Grande, frente a la ciénaga, Jiménez 245, 9 mar 2007, 9.231111 /-
73.790833 (COL); CÓRDOBA. Ayapel, Ciénaga de Ayapel, La Escobilla, Rangel-Ch. 13384, 
4 abr 2004, 8.279167 /-75.091111 (COL); Chima, Corregimiento Sitio Viejo, Vereda El 
Cerro, Díaz 2547, 8 abr 2005, 9.082778 /-75.586944 (COL); Monteria, Vereda Maracayo, 
Cienaga de Betancí, Colecciones desde la Escuela Mixta de Maracayo, por el carreteable que 
conduce a Montería, Díaz 1326, 28 nov 2003, 8.414722 /-75.896111 (COL); Pueblo Nuevo, 
Corregimiento Arcial, Díaz 2124, 10 jun 2004, 8.341111 /-75.324444 (COL); Corregimiento 
Arcial, Díaz 2153, 10 jun 2004, 8.341111 /-75.324444 (COL); Tierralta, Mahecha 
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UDBC1634, fev 1978, (UDBC); Mahecha UDBC1673, fev 1978, (UDBC); 
CUNDINAMARCA. Bogota, Plaza de mercado de Paloquemao, Huertas 15, 25 mai 2007, 
(COL); Medina, Granja Agropecuaria, Montenegro 1, (UDBC); Viota, Vereda Carolina. 
Relictos de bosqueseco muy degradado en zonas mosaicos y espacios naturales, Camacho 
15492, 17 dez 2013, 4.47497222 /-74.48655556 (UDBC); GUAJIRA. Campo Guajira CPT, 
Mahecha UDBC4469, out 1987, (UDBC); GUAVIARE. San José del Guaviare, Vereda 
Bocas de Agua Bonita, Finca Agua Bonita (Bh-T). 200-400msnm. Margem derecha del río 
Guaviare. Vegas bajas com complejos de diques y orillares subactuales e influencia de 
terrazas bajas recientes., López 9538, abr 1998, 2.58113889 /-72.60091667 (COAH); LA 
GUAJIRA. Nazareth, entre Nazaret Serranía Macuira, Saravia 2301, 6 mar 1963, (COL); 
MAGDALENA. Bonda, Romero-Castañeda 673, jan 1948, (COL); Santa Maria, Goitia 
UDBC793, ago 1962, (UDBC); Santa Marta, Smith 2027, 1896-1901, (P); META. Cubarral, 
Garnica UDBC12725, 2 12 2001, (UDBC); Granada, Caño Irigue, Mahecha 7220, nov 1990, 
(UDBC); Restrepo, Boniga 5155, jan 1973, (COL); Villavicencio, Cerro Cristo Rey, Mahecha 
5857, 21-22 sep 1989, (UDBC); Mahecha 5293, out 1988, (UDBC); Isaza 03, 2 nov 1982, 
(UDBC); Villavincencio, Barrio Barzal Alto, Rincón 268, 29 jan 1994, (LLANOS); Parque 
Nacional Natural Tinigua. 350 msnm. Serranía Chamusa. Centro de Investigaciones 
Primatológicas La Macarena. Vecino 600 der., Stevenson 106 (COAH, COL); Llanos 
Orientales, Santoya, río Meta, García-Barriga 18549, 26 set 1965, (COL); Sierra de la 
Macarena, Mahecha UDBC1919, (UDBC); NORTE DE SANTANDER. Durania, Vereda 
Tejarito, Uribe-Martínez 635, 13 abr 2012, (COL); QUINDÍO. Quimbaya, vereda Pueblo 
Rico, ramal aguacatal, Finca El Rosal, López 316, 16 jul 2009, (COL); vereda La Española, 
finca Playa Azul, bosque el Ocaso, Velez 3594, 24 nov 1993, (COL); SANTANDER. 
Barrancabermeja, Uribe 3455, 21 abr 1960, (COL); VAUPÉS. Mitú, Gran Resguardo 
Indígena de Vaupés. Cabeceras Caño Cuduyarí, comunidad de Wacuraba. Vegetación 
creciendo alrededor de la comunidad (cultivada)., Cárdenas 18902, 18 jul 2006, 1.3938 /-
70.9044 (COAH); Along street by plaza in front of Prefectura, Zarucchi 2427, 3 jul 1979 
(COAH); VICHADA. Gaviotas, Varavaca, Cabrera 2809, 23 mar 1973, (COL); margen 
izquierda del Río Vochada, Cabrera 2630, 14 fev 1973, (COL); Norcasia, Vereda Moscovita, 
sector el Horno, David 1155, set 2005, 5.56594444 /-74.92744444 (FAUC). 
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III.3.5. Hymenaea eriogyne Benth. (1870: 237). Type: Brazil. Bahia, Jocaobina, Vila do 
Barra, 1840 (fl.), J.S. Blanchet 3096 (Lectotype: K000057214!, designated by Lee & 
Langenheim (1975), Isolectotype: K!, NY). Figure 5. 
Shrub to ca. 3.5 m; bark striate; branchlets 0.5-0.7 cm thick, glabrescent to sparsely hirsute. 
Petioles terete, basally and apically enlarged, 0.3-0.8 cm, glabrescent to hirsute; petiolules 
twisted, 2.7-6.3 mm long, glabrescent to hirsute; leaflet blades chartaceous to coriaceous, 
broadly ovate to slightly circular, usually less than twice longer than wide, 3.4-13.5 × 2.5-
7.6cm, the base obliquely rounded, the apex usually retuse to rounded, the abaxial surface 
glabrescent to hirsute, the adaxial surface glabrescent to hirsute, venation salient abaxially and 
inconspicuous adaxially. Inflorescences racemose with short secondary and tertiary axis and a 
corimbiform aspect, terminal, the flowers spirally arranged, the axis rectangular in cross 
section, 2.5-3.6 mm wide, golden velutinous; bracts early caducous; pedicels rectangular in 
cross section, 6.6-11.3 × 2.3-3.1 mm, densely velutinous; bracteoles paired, subopposite, 
located at the apex of the pedicel, ovate, ca. 12.4 × 9.2 mm, densely velutinous to sericeous 
externally and glabrous internally, early caducous; hypanthum with a distension on the apex 
and an elongated base, the distension 6.1-6.9 × 6.9-7.3 mm, the elongation 2.7-4.1 × 3-3.6 
mm; flower buds golden, ovate to ellipsioid, 8.7-12.1 × 9.3-10.2mm, velutinous to sericeous. 
Calyx golden, densely sericeous internally and externally, the segments 4, subequal, ovate to 
elliptic, 14.1-18.5 × 10-10.5 mm. Corolla 5, the petals subequals, white, membranaceous, 
glabrous, caducous, the blade unguiculated, the claw 4.7-6.2 × 1.4-1.9 mm, the blade 8.9-12.9 
× 7.1-8.1 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments white to cream, ca. 24 mm long, the 
anthers cream to yellow, oblong, 7.4-7.7 × 2.4-2.5 mm. Gynoecium golden sericeous; the 
stipe terete in cross section, 3.1-3.4 mm long, glabrous, the ovary oblong, 8.5-8.6 × 3.5-3.6 
mm, densely golden sericeous, ovules ca. 15, the style terete in cross section, 20-22 mm long, 
glabrous, the stigma punctiform. Fruits camara, golden sericeous when young, opaque light 
brown to yellowish when mature, relatively smooth, the body oblong, 10-18 × 3.7-6.5 cm. 
Seeds ca. 5-7 per fruit, brown. 
Phenology: Flowering from November to February. Fruiting in May to August. 
Distribution and habitats: This species is distributed mainly in the northeast region of 
Brazil, in dry environments (Cerrado and Caatinga). It occurs in mainly in sandy and rocky 
soils. 
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Taxonomic comments: Hymenaea eriogyne was described by Bentham (1870) who 
recognized its similarity with H. stigonocarpa but highlighted the hairy ovary. This species 
differs from H. stigonocarpa also in its habit (predominately shrubby vs. tree), in its light-
brown yeallowish fruits, slightly compressed laterally, evidencing seed chambers. The leaflets 
are also usually shorter than those found in H. stigonocarpa trees. Hymenaea eriogyne is also 
morphologically similar to H. maranhensis in its habit and leaflet morphology. However, H. 
maranhensis present an ovary partially covered by trichomes. 
Additional material examined: BRAZIL: Bahia. 8km N.W. de Lagoinha (5,5km de 
Delfino) na estrada para Minas do Mimoso., Harley 16782, 5 mar 1974, /-41.283333 
(CEPEC); Barra, Ibiraba., Dunas interiores da margem esquerda do médio rio São Francisco., 
Rodarte 127, 26 out 2000, -10.783333 /-42.816666 (HUEFS, ALCB); Barreiras, Estrada para 
Aeroporto de Barreiras. Coletas entre 5 e 15km a partir da sede do município., Carvalho 
4014, 11 jun 1992, / (CEPEC); Campo Alegre de Lourdes, Topo do Morro Tuiuiu, Nunes 395, 
14 jun 2001, -9.4813888 /-43.084722 (CEPEC); Gentio do Ouro, 27 km de Xique - Xique., 
Melo 2701, 1 jun 1999, -11.063611 /-42.733888 (HUEFS); Ibiraba (= Icatu), Santa Cruz, em 
frente ao povoado de Ibiraba, no caminho para os Brejos., Queiroz 4804, 23 fev 1997, /-
42.833333 (HUEFS); Médio São Fransciso, Barra, Fazenda do Brejo., Guedes 13914, 16 nov 
2007, -11.083333 /-43.133333 (ALCB); Oeste, São Desidério., Caminho para Estivas, 
Loureiro 574, 30 mar 2002, /-44.966666 (ALCB, CEPEC); Pilão Arcado, Dunas, Ramos 
1359, 19 jun 2007, -10.119722 /-42.890833 (HUEFS); Brejo de Zacarias, Queiroz 10970, 28 
set 2005, -10.036944 /-42.917222 (HUEFS); Brejo de Zacarias, Queiroz 10966, 28 set 2005, -
10.036944 /-42.917222 (HUEFS); Iú Grande, na estrada para Limoeiro ou Brejo do Zacarias., 
Cardoso 2965, 22 mai 2010, -10.161944 /-42.889444 (HUEFS); Brejo do Zacarias, ca. 63 km 
de Pilão Arcado., Conceição 1502, 8 dez 2005, -10.110833 /-42.893611 (HUEFS); Iú Grande, 
Queiroz 14730, 22 mai 2010, -10.071111 /-42.836111 (HUEFS); Pau D' arco e Brejo do 
Cardoso., Carneiro - Torres 633, 20 mar 2003, -10.167222 /-42.953333 (HUEFS); 
Localidade Goiabeira do Brejo., Miranda 3019, 13 ago 1998, / (HUEFS); , Prata 1861, 11 
nov 2009, / (ASE); Santana, , Silva 155, 20 nov 1980, -12.833333 / (CEPEC); São Inácio, 
1,5km de São Inácio e Gentio na Rodovia de Gentio do Ouro., Harley 19016, 24 fev 1977, -
11.116666 /-42.733333 (CEPEC); Xique-Xique, Kms 6 a 8 da estrada que liga Santo 
Inácio/Gentio do Ouro. Margem do rio próx. A ponte., Brito 316, 1 jun 1991, / (CEPEC); 
Ceará. Crato, Área dentro da FLONA Araripe, na beira da Br. Ca de 15km da Coca Cola 
Crato em direção a Exu pela BR, subindo a chapada., Novaes 6, 5 jan 2008, -7.2741666 /-
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39.453333 (BHCB); Cratéus, Serra das Almas., Araújo 1383, 26 mar 2002, /-40.923888 
(HUEFS); Serra das Almas, Lima 944, 25 mai 2005, -146.86666 /-956.41666 (HUEFS); 
Maranhão. Sambaia, Margem da estrada., Miranda 5995, 14 mai 2009, / (HUEFS); 
Pernambuco. Bodocó, Chapada do Araripe. Na estrada para Araripe, perto do povoado 
Serrolandia., Pereira s/n, 10 jun 1992, / (CEPEC); Exu, Chapada do Araripe, a 6 km do Posto 
Exu em Serrolândia., Fotius 3801, 12 fev 1984, F /F (HUEFS); Piauí. Caracol, Parque 
Nacional da Serra das Confusões. Baixão do Canto Verde., Martinelli 16256, 8 abr 2009, -
10.084722 /-43.363611 (HUEFS); Curimatá, Serra Vermelha, 52 km de Curimatá., Martinelli 
16181, 20 jun 2007, -9.6877777 / (HUEFS); Oeiras, Sete Galhos, Oliveira 21, 10 3 2007, / 
(HUEFS); Rio Grande do Norte. Maxaranguape, Praia de Caraúbas, sobre a falésia., Castro 
1913, 1 jan 2007, F / (HUEFS); Tocantins. Bom Jesus de Tocantins, 81.5km from Bom Jesus 
de Tocantins on the road to Itacajá, Bridgewater 1095, 18 nov 1998, -8.5666666 / (UB); 
Mateiros, Ca. 33 km de Mateiros., Melo 7234, 11 nov 2009, -10.593611 /-46.215277 
(HUEFS); Ponte Alta do Tocantins, Ca. 60 km E, Ponte Alta., Melo 7169, 8 nov 2009, -
10.416944 /-47.117222 (HUEFS); Ca. 42 km Oeste de Ponte Alta., Melo 7189, 9 nov 2009, -
10.536944 /-47.208611 (HUEFS). 
III.3.6. Hymenaea fariana R.D. Ribeiro, D.B.O.S. Cardoso & H.C. Lima (2015: 151). Type: 
Brazil. Espírito Santo, Guarapari, Rodovia do Sol, Setiba, Parque Estadual Paulo C. Vinha, 5 
April 2007 (fl., fr.), R.D. Ribeiro et al. 825 (Holotype: RB!; Isotypes: CEPEC!, CVRD!, K!, 
MBM!, NY!, VIES!). Figure 6. 
Shrub to small tree 1-10 m (rarely large tree up to 20 m); bark rough, gray to light brown; 
branchlets 0.5-1 cm thick, glabrous. Petioles terete, basally and apically enlarged, 1-2 cm 
long, glabrous; petiolules twisted, 2-5 mm long, glabrous; leaflet blades chartaceous, ovate, 
usually two times longer than wide, 2-6 × 1.5-3 cm, the base obliquely rounded, asymmetric, 
the apex acuminate, the abaxial surface glabrous, the adaxial surface glabrous, lustrous, 
venation reticulate, midrib and secondary veins salient abaxially and inconspicuous adaxially. 
Inflorescences racemose with short secondary and tertiary axis and a corimbiform aspect 
aspect, terminal, the flowers spirally arranged on the axis, the axis rectangular in cross 
section, 2-3.5 mm wide, puberulent; bracts early caducous; Pedicels rectangular in cross 
section, 3-5 × 1.5-1.7 mm, puberulent; bracteoles paired, subopposite, located at the apex of 
the pedicel, circular, 3.5-4.2 × 3.5-4.2 mm, pubeulent externally and glabrous internally, 
caducous; hypanthum with a distension on the apex and an elongated base, the distension 4-5 
× 4.5-5 mm, the elongation 4.8-6.2 × 1.5-1.8 mm; flower buds light brown, ovate to elliptic, 
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7-9 × 5.7-7.7 mm, puberulent. Calyx golden greenish, puberulent externally and sericeous 
internally, the segments 4, subequal, elliptic to ovate, 10-15 × 5-8 mm. Corolla pentamerous, 
the petals subequals, white, membranaceous, glabrous, caducous, the blade sligthly clawed, 
elliptic, the claw 3-4 mm long, the blade 13-18 × 3-5 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments 
white to cream, 25-30 mm long, the anthers cream to yellow, oblong, 3-5 × 1-2 mm, glabrous. 
Gynoecium glabrous; the stipe terete in cross section, 2-3 mm long, the ovary oblong or 
slightly arcuate-elliptic, 7-8.5 × 2.5-3.5 mm, ovules 5-8, the style terete in cross section, 2-3 
cm long, the stigma punctiform. Fruit slightly brown, opaque, usually strongly verrucose, the 
body oblong, laterally compressed evidencing seed chambers, 5-12 × 4-5 cm. Seeds 3-6 per 
fruit, brown. 
Phenology: Flowering and fruiting from April to August. 
Distribution and habitat: This species has been recorded mainly in a few localities of 
Espírito Santo state in southeastern Brazil. However, few collections were made in Alagoas 
and Sergipe states, suggesting that this species must have a broader distribution. It grows in 
arboreal or scrubby white-sand restinga vegetation, a characteristic plant formation scattered 
along the Atlantic coast. 
Taxonomic comments: Hymeanea fariana is one of the recent species described for the 
genus (Ribeiro et al. 2015). This species is similar to H. altissima which is sympatric in 
Espírito Santo state, but differs in having a predominantly shrubby or treelet habit and clawed 
petals. Despite it predominantely shrubby habit, some individuals can reach 20 m tall. Such 
plasticity in habit is not found in any other species of Hymenaea.   
Additional material examined: BRAZIL. Alagoas. Marechal Deodoro, Campo Grande, veg. 
Sobre cordões arenosos., Lyra-Lemos 4204, 10 ago 1999, -9.7605555 /-35.845833 (ALCB); 
Bahia. Jaguaripe, Pinado, Matos 746, 5 nov 2011, -13.273611 /-38.978333 (HUEFS); Espírito 
Santo: Guarapari, Rodovia do Sol, Setiba, Parque Estadual Paulo C. Vinha, 5 April 2007 (fl), 
R. D. Ribeiro et al. 826 (RB); Vila Velha, Barra do Jucu´ , Parque Municipal de Jacarenema, 
30 Aug 2008 (fr), H. C. de Lima et al. 7004 (RB); Vila Velha a Guarapari, ca. 25 km na 
Estrada do Sol, 21 May 1990 (fr), A. M. de Carvalho 3162 (CEPEC, RB); Presidente 
Kennedy, pro´ximo a` Praia das Neves, propriedade da FERROUS, 14 Jan 2010 (fl), L. 
Maielo-Silva et al. 97 (RB); Vitória, 20 Mar 1934 (fl), J. G. Kuhlmann 1 (RB, UEC); Sergipe. 
Barras dos Coqueiros, Área próxima ao porto de SE., Proença 587, 14 set 1995, / (HUEFS). 
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III.3.7. Hymenaea intermedia Ducke. (1922: 92). Type: Brazil. Pará Habitat inter Óbidos et 
Trombetas ad rivulum silvestrem montes Curuma radicibus proximum, 01 Octuber 1915, A. 
Ducke s/n (Sintypes: MG 15778!, MG 16487!, MG 11775!, RB 5611!, RB 10903!). Figure 7. 
Hymenaea adenotricha Ducke (1932: 727). Hymenaea intermedia var. adenotricha (Ducke) 
Y.T. Lee & Langenh., (1974: 450). syn. nov. Type: Brazil. Amazonas, “Habitat silva non 
inundabili prope São Paulo de Olivença”, 19. Aug. 1929, Ducke RB 23282 (Holotype RB!, 
isotypes K!, P!). 
Tree up to ca. 40 m; bark smooth, or slightly striate, gray; exudate translucid yellowish; 
branchlets terete in cross section, 0.4-1.0cm thick, glabrescent. Petioles terete, basally and 
apically enlarged, 0.7-1.8 cm long, tomentose to glabrescent; petiolules twisted, 3.1-5.9 mm 
long, tomentose to glabrescent. Leaflet blades chartaceous to coriaceous, elliptic to oblong or 
ovate, two to three times longer than wide, 5.8-12 × 2.9-4.1 cm, the base obliquely rounded, 
asymmetric, the apex acuminate to cuspidate or rounded, the abaxial surface glabrous to 
densely tomentose, the adaxial surface glabrous to sparsely hispidulous, the midrib and 
secondary veins salient abaxially and inconspicuous adaxially. Inflorescences racemose with 
short secondary and tertiary axis and a corimbiform aspect, terminal, the flowers spirally 
arranged on the axis, the axis rectangular, 1.6-2.3 mm wide, tomentose to minutely 
tomentose; bracts early caducous. Pedicels rectangular to terete in cross section, 2.4-6 × 1.2-
1.4 mm, sericeous; bracteoles, early caducous; hypanthium 3-4.1 × 3.3-3.8 mm; flower buds 
light brown to golden, elliptic to globular, 5.6-8.5 × 4.6-5.6 mm, tomentose. Calyx light 
brown to golden, densely tomentose abaxially and sericeous adaxially, the segments 4, 
subequal, elliptic to ovate, 6.9-8.5 × 3.4-6.8 mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, 
white, membranaceous, usually totally glabrous or with few, sparsely hair adaxially, 
caducous, the blade slightly clawed, elliptic, claw ca. 1 mm long, blade 5.7-6.3 × 1.8-2.2 mm. 
Stamens 10 glabrous, the filaments white, with glands on the surface, 8.7-11 mm long, the 
anthers cream to yellow, oblong to elliptic, 2.2-2.8 × 1.2-1.5 mm, glabrous. Gynoecium 
cream-yellowish, reddish when fecundated, glabrous; the stipe terete in cross section, 2.1-2.5 
mm long, glabrous, the ovary arcuate-deltoid, 3.3-4.5 × 2.1-3 mm, glabrous (rarely with few 
in one side, at the base), ovules ca. 7, the style terete in cross section, ca. 18 mm long, 
glabrous, the stigma punctiform. Fruits opaque light-brown, usually smooth with small resin 
pockets, glabrous, arcuate-deltoid, 4.5-6.5 × 3-4 cm. Seeds ca. 1-3 per fruit. 
Phenology: Flowers in August to September. Fruits in September to March. 
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Distribution and habitats: This species occurs along Amazon basin in Brazil and Colombia, 
mainly in lowland environments.  
Taxonomic comments: Hymenaea intermedia was described by Ducke (1922) who first 
indicated a similarity to H. courbaril but highlighted that the trees of H. intermedia were 
usually taller than those of H. courbaril. Also, the shape of the ovary is useful to distinguish 
these species. Ducke (l.c.) gave this name to this taxon because the fruits of H. intermedia 
reseamble a mixed shape from those from H. oblongifolia and H. parvifolia with those from 
H. courbaril. Ducke (1932) described H. adenotricha based only in one material and 
indicated the similarity with H. intermedia. However, for Ducke (l.c.), the thicker leaflets with 
trichomes abaxially and the ovary with few sparsely hairs at the base of the ovary would be 
enough to consider this a different taxon. Lee & Langenheim (1974) disagreed with that and 
considered H. adenotricha similar enough to be considered a variety with restricted 
distribution of H. intermedia. In this treatment, based on the analyses of more specimens than 
those studied by Lee & Langenheim (1974; 1975), the variety adenotricha is synonymized 
under H. intermedia concept, since the characteristics that should deimitate are found to be 
continuous along population in Amazon basin. 
Additional material examined: BRASIL: ACRE. Cruzeiro do Sul, Estrada Alemanha, Maas 
12787, 8 mai 1971 (K, M); Xapuri, D.S. Costa 36, 23 7 2012 (RB); P.J.M.Maas , 8 5 1971 
(RB); Estrada Alemanha, Steward 12787, 8 mai 1971 (P);  Cruzeiro do Sul, Estrada 
Alemanha., Maas, PJM P12787, 1971 (INPA); Próximo do novo Aeroporto., Monteiro, OP 
76-138, 06 02 1976 (INPA); Próximo do novo Aeroporto., Monteiro, OP 76-138, 06 02 1976 
(INPA); Próximo do novo Aeroporto., Monteiro, OP 76-138, 06 02 1976 (INPA); AMAPÁ. , 
J.M. Pires 51438, 2 10 1961 (RB);  AMAZONAS. Balbina, à margem do rio Pitinga, Cunha, 
O da 199, 1988 (INPA);  Rio Cuieras, 60 Km from mouth at locality called Lago Jaradá., 
Mori, SA 21793, 20 07 1991 (INPA);  Usina Hidrelétrica de Balbina, margem direita do rio 
Uatumã., Silva, FR da 198, 23 03 1983 (INPA); Castanho, BR-319, Estrada Manaus-Porto 
Velho, Km 40-30., Silva, MF da 982, 20 07 1972 (INPA); Coari, Base de Operações Geólogo 
Pedro de Moura (Porto Urucu), terra-firme, Melo, MGG de 52, 13 06 2009 (INPA);  Base de 
Operações Geólogo Pedro de Moura (Porto Urucu), terra-firme, Melo, MGG de 53, 13 06 
2009 (INPA);  Base de Operações Geólogo Pedro de Moura (Porto Urucu), terra-firme, Melo, 
MGG de 54, 13 06 2009 (INPA);  Estrada do Porto Evandro, Estrada do porto Evandro, 
próximo ao LUC 40., Soares, ML 810, 19 06 2008 (INPA);  Coletada na Base Petrolífera de 
Urucu. Cresce na mata primária em solo Latossolo Amarelo de textura argilosa., Souza, LAG 
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de 69_09, 21 10 2009 (INPA); Coari, Base de Operações Geólogo Pedro de Moura (Porto 
Urucu), terra-firme (platô), Melo, MGG de 45, 06 06 2009 (INPA); Base de Operações 
Geólogo Pedro de Moura (Porto Urucu),terra-firme, Melo, MGG de 49, 07 06 2009 (INPA); 
Manaus, A Ducke , 17 9 1929 (RB); A.P. da Silva , 21 11 1989 (RB); Reserva Adolfo Ducke, 
North of Manaus, PPBIO plot LO4:500, Dexter, K.G. 7101, 11 7 2014 (RB); E. Palheta , 8 8 
1989 (RB); On ground of Ducke Reserve, INPA, Lee 55, 19 out 1971 (K); Manaus, Estrada 
Manaus-Porto Velho, trecho entre os rios Castanho e Tupana., Silva, MF da 865, 18 07 1972 
(INPA); Manaus, Próximo a estrada (Ponte da Bolívia)., Coêlho, LF 99, (INPA); Reserva 
Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-Itacoatiara, Km 26, Reserva Florestal Ducke. 
Fenológico árvore n.135., Haroldo s.n., 1976 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, On 
grounds of Ducke Reserve, INPA., Lee, YT 55, 1971 (INPA); Reserva Florestal Adolfo 
Ducke, Estrada Manaus-Itacoatiara, Km 26, Reserva Florestal Ducke. Fenológico árvore n. 
124., Mello, FC de INPA57637, 1976 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada 
Manaus-Itacoatiara, Km 26, Reserva Florestal Ducke. Fenológico árvore n.398, ao lado 
direito da estrada., Mello, FC de INPA57643, 1976 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, 
Quadra I, n.135., Monteiro, OP 69-5, 15 10 1969 (INPA); Reserva Florestal Ducke, quadra I, 
n.135. Mata de terra firme, solo argiloso., Monteiro, OP 5, 1969 (INPA); Reserva Florestal 
Adolfo Ducke, Área est. do Acará., Nascimento, JR 555a, 29 07 1994 (INPA); Reserva 
Florestal Adolfo Ducke, Área est. do Acará., Nascimento, JR 555a, 29 07 1994 (INPA); 
Distrito Agropecuário, ZF3., Distrito Agropecuário da SUFRAMA, 90 Km ao Norte de 
Manaus, Rodovia 174, Km 64, depois 7 Km Leste na ZF-3, Fazenda Porto Alegre., Palheta, E 
1301.2003.2, 08 08 1989 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Final da estrada seguindo 
para Igarapé do Acará, Pinto, RB 525, 20 10 2015 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, 
Pinto, RB 526, 20 10 2015 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-
Itacoatiara, Km 26, Reserva Florestal Ducke. Fenológico árvore n.89., Reis, LQ INPA57644, 
1976 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-Itacoatiara, Km 26, Reserva 
Florestal Ducke. Fenológico árvore n.89., Reis, LQ INPA57644, 1976 (INPA); BR174, Km 9, 
Km 9 da BR-17., Rodrigues, WA INPA1594, 08 08 1955 (INPA); Reserva Florestal Adolfo 
Ducke, Reserva Florestal Ducke, árvore n.124 do Fenológico., Rodrigues, WA 8118, 04 07 
1966 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal Ducke., Rodrigues, WA 
8180, 1966 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal Ducke., Rodrigues, 
WA 8234, 1966 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal Ducke, 
Fenológico 135., Rodrigues, WA 8339, 1967 (INPA); EEST, ZF-2., Souza, JA de 
INPA150945, (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal Ducke, árvore n. 
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124 do Fenológico., Souza, JA de INPA21402, 28 08 1968 (INPA); Reserva Florestal Adolfo 
Ducke, Reserva Florestal Ducke, Fenológico n.135., Souza, JA de 225, 24 10 1968 (INPA); 
Reserva Florestal Adolfo Ducke, Área est. do Acará., Souza, MAD de 319, 04 02 1997 
(INPA); Manaus, Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal Adolpho Ducke. 
Rodovia Manaus-Itacoatiara, km 26. Trilha L-O5, km 0.5. Solo arenoso., Castilho, CV 733, 
02 10 2002 (INPA);  Distrito Industrial, Em frente ao IBAMA., Neves, AF IDKF516, 11 07 
2005 (INPA);  Distrito Agropecuário, ZF3., Distrito Agropecuário, 90 Km NNE de Manaus. 
Reserva 1501 (Km 41)., Oliveira, AA de 104, 1991 (INPA);  Distrito Agropecuário, ZF3., 
Distrito Agropecuário da SUFRAMA, 90 Km ao Norte de Manaus, Rodovia 174, Km 64, 
depois 7 Km Leste na ZF-3, Fazenda Porto Alegre., Palheta, E 1301.2003.2, 08 08 1989 
(INPA);  Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal Ducke, Fenológico n . 135., 
Rodrigues, WA 7862, 1966 (INPA);  Distrito Agropecuário, ZF3., Ca. 90 Km N de Manaus, 
Distrito Agropecuário da SUFRAMA, Rodovia BR 174, Km 64, depois 23 Km leste na ZF3, 
Fazenda Esteio., Silva, AP da 1301.2003.2, 1989 (INPA);  Reserva Florestal Adolfo Ducke, 
Estrada Manaus-Itacoatiara Km 26, Reserva Florestal Ducke, Fenológico 446., Souza, JA de 
INPA58546, 01 09 1976 (INPA);  Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-
Itacoatiara Km 26, Reserva Florestal Ducke, Fenológico 446., Souza, JA de INPA58546, 01 
09 1976 (INPA);  Manaus, Reserva Florestal Ducke, Manaus-Tacoatiara, km 26. Área est. Do 
Acará., Nascimento 555, 29 jul 1994 (K); B3319, Manaus-Porto Velho road, km 245, 3km 
south of Igapo Acu, Prance 20473, 13 mar 1974 (P); Reserva Florestal Ducke, Manaus-
Tacoatiara, km 26. Área est. Do Acará., Souza 319, 4 fev 1997 (K); Mazagao, Morros do 
Felipe Gleba Felipe da Res. Gen. Do Jari., Pires 2261, 21 jun 1988 (K);  Novo Airão, Parque 
Nacional do Jáu, Seringalzinho, inventário, Mendonça, MJA de 51, 11 04 2001 (INPA);  
Parque Nacional do Jáu, Seringalzinho, inventário, Mendonça, MJA de 51, 11 04 2001 
(INPA);  Presidente Figueiredo, J.F. Stancik 233, 23 5 2008 (RB); J.G. Carvalho-Sobrinho 
1665, 24 9 2007 (RB); Presidente Figueiredo, Rebio Uatumã, grade do PPBio., Carvalho-
Sobrinho, JG de 1665, 24 09 2007 (INPA); Presidente Figueiredo, Vila de Balbina., Ilhas 
localizadas no início da Reserva., Silva, JAC da 1805, 27 10 2010 (INPA);  Rebio Uatumã, 
grade do PPBio., Stancik, JF 223, 23 03 2008 (INPA); Rio Curuquetê, vicinity of Cachoeira 
Santo Antonio. Terra firme, Prance 14342, 15 jul 1971 (M); Rio Curuquetê, vicinity of 
Cachoeira Santo Antonio., Prance, GT 14342, 15 07 1971 (INPA); Rio Negro, próximo ao rio 
Arara, 2º Acampamento da SIDERAMA., Loureiro, AA INPA37935, 1973 (INPA); Rio 
Negro, próximo ao rio Arara, 2º Acampamento da SIDERAMA., Loureiro, AA INPA37935, 
1973 (INPA); BR 319, Manaus-Porto Velho Road, Km 245, 3 Km south of Igapó Açu., 
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Prance, GT 20473, 13 03 1974 (INPA); Rio Preto da Eva, AM 010, Km 106., Estrada 
Manaus-Itacoatiara, Km 106, lado direito., Rodrigues, WA 7167, 14 09 1965 (INPA);  AM 
010, Km 70., Est. Manaus-Itacoatiara, Km 70., Rodrigues, WA 1879, 1960 (INPA); BR319, 
Manaus-Porto Velho road, km 245, 3km south of Igapó Açu., Prance 20473, 13 mar 1974 
(K); Rio Preto da Eva, Rodovia AM-010, Km 78. Ramal Baixo Rio, km4, Revilla, J 12652, 
22 03 2016 (INPA); São Paulo de Olivença, Basin of creek Belem, Krukoff 8632, out-dez 
1936 (K); J. R. Nascimento 555, 29 7 1994 (RB); M.A.D.Souza 319, 4 2 1997 (RB); M.R. 
Santos 154, 4 3 1977 (RB); São Paulo de Olivença, mata da terra firme alta, arenosa, Ducke, 
A., 19 8 1929 (RB); Rio Curuquetê, vicinity of Cachoeira Santo Antonio., Prance 14342, 15 
jul 1971 (K); São Paulo de Olivença (civ. Amazonais) silva non inundabeli, Ducke 23282, 19 
ago 1929 (P); GOIÁS. Serra Dourada. 20 Km SE of Goiás Velho., Irwin, HS 11783, 19 01 
1966 (INPA); MATO GROSSO. Cuiabá, Estrada Cuiabá-Aricá Km 28, dentro da mata semi-
decídua ao longo da estrada., Silva, MF da 6365, 16 03 1979 (INPA); PARÁ. Oriximinã, 
Margem esquerda do rio Mapuera, próx. a Cach. São Marçal., Ferreira, CAC 7712, 13 08 
1986 (INPA); PARÁ. Bela Vista, Rio Tapajós, Ducke 16487, 12 set 1916 (P); Bela Vista, Rio 
Tapajoz, Ducke, A. , 12 9 1916 (RB); G. T. Prance 25865, 29 11 1977 (RB); Melgaço, Flona 
de Caxiuana, Estacao Cientifica Ferreira Penna, margem de Igarape, proximo da base fisica 
da Estacao, Neves, D.M. 2006, 29 8 2014 (RB); Óbidos, Serra do Curumi, Ducke, A., 1 10 
1915 (RB); Porto Trombetas, área de experimento de Eucalipto., Soares, E 201, 1986 (INPA); 
Porto Trombetas, Casa da Memoria., S.M. de Faria et al. 2105, 14 11 2000 (RB); Porto 
Trombetas, estrada Terra Santa - Porto Jutaí, S.M. de Faria et al. 1037, 29 10 1995 (RB); 
Vitória do Xingu, T.C.S. Silva 957, 21 2 2013 (RB); T.C.S. Silva 1039, 19 4 2013 (RB); A. 
Ducke , (RB); RONDÔNIA. Porto Velho, Após a linha de transmissão (LT) 7.2, na fazenda, 
em direção ao rio Madeira., Amaral-Santos, A 3581, 15 06 2012 (INPA); Após a linha de 
transmissão (LT) 7.2, na fazenda, em direção ao rio Madeira., Amaral-Santos, A 3581, 15 06 
2012 (INPA); Área do Reservatório da Usina Hidrelétrica de Samuel., Ferreira, CAC 7448, 
15 06 1986 (INPA); UHE Jirau, Ramal Arrependido., Pereira-Silva, G da 15792, 27 10 2010 
(INPA); Ramal de acesso ao escritório central (canteiro)., Pereira-Silva, G da 16151, 20 04 
2012 (INPA); Porto Velho, Área do Reservatório da Usina Hidrelétrica de Samuel., Ferreira, 
CAC 7439, 13 06 1986 (INPA);  Área do Reservatório da Usina Hidrelétrica de Samuel., 
Ferreira, CAC 7439, 13 06 1986 (INPA); RORAIMA. Rorainópolis, Itaquera, Castanhal atrás 
da comunidade, Pedrollo, CT 337, 16 12 2012 (INPA). COLOMBIA: AMAZONAS. 
Araracuara, Bosque, camino Inchi, Garzón 31, 28 nov 1985 (COAH); Terraza baja del rio 
Caquetá bien drenada. Trocha del Yarí, Vélez 096, 8 ago 1989 (COAH); Bosque, camino 
117 
 
Inchi, Garzón 31, 28 nov 1985 (COAH); Terraza baja del rio Caquetá bien drenada. Trocha 
del Yarí, Vélez 108, 8 ago 1989 (COAH); Plano sed. Terc. Disect. Trocha Represa, Vélez 
092, 3 ago 1989 (COAH); Terraza baja del rio Caquetá bien drenada. Trocha del Yarí, Vélez 
142, 16 ago 1989 (COAH); Plano sed. Terc. Disect. Trocha Represa, Vélez 074, 2 ago 1989 
(COAH); Leticia, Margen izq. Q. El Sufragio, 100m. Front. con Brazil. Habitat inudable. Plot 
Rebalse. Estacio Biológica Zafire., Trujillo 2463, 25 dez 2005, -4.83336111 /-69.88722222 
(COAH); Corregimiento La Chorrera, Vereda Cordillera, bajo río Igaraparaná, Montenegro 
131, 30 set 1992, (COL); Eío Caquetá, mar. Derecha 2.5km abajo de la Isla de las Palmas, 
TRA 45 250m., Palacios 2042, 29 ago 1986 (COAH); Eío Caquetá, mar. Derecha 2.5km 
abajo de la Isla de las Palmas, TRA 45 250m., Palacios 2042, 29 ago 1986 (COAH); Caño 
Aduche, trocha ala casa de Raquel Anduque., La Rotta 087, 10 nov 1981 (COAH); 
CAQUETÁ. Solano, Estación Puerto Abeja. Sector Sur-Oriental PNN Chiribiquete, Eusse 
1280, 7 set 2000, 0.07416667 /-72.45138889 (COAH); Estación Puerto Abeja. Bosque de 
Tierra Firme, Sector Sur-Oriental PNN Chiribiquete, Eusse 451, 10 ago 1999, 0.07416667 /-
72.45138889 (COAH); Margen der. Río Mesay, a 2km de la bocana del Yavilla (aguas abajo). 
Transecto Araracuara-Chiribiquete, Cárdenas 8707, 17 nov 1995, -0.01666667 /-72.23333333 
(COAH); Margen derecha del rio Mesay (Quebrada agua fria). Transecto Araracuara-
Chiribiquete, Cárdenas 9236, 13 dez 1995, -0.10000000 /-72.16666667 (COAH); Río Mesay, 
bocas del Yavilla, Cárdenas 6789, 17 nov 1995 (COAH, MO); Rio Caquetá. Rio Mesay. Caño 
Habilla, em la desembocadura, Roa 367, 16 mar 1976, (INPA, UDBC). 
III.3.8. Hymenaea longifolia (Benth.) I.M. Souza, Funch & L.P. Queiroz (2014: 113). 
Hymenaea courbaril var. longifolia (Benth.) Y.T. Lee & Andrade-Lima (1974: 448). 
Hymenaea splendida var. longifolia Benth. (1870: 237). Type: Brazil. Bahia, Villa de Barra, 
Blanchet 3135 (Lectotype: R!, designated by Souza et al. (2014); Isolectotypes: K!, P!). 
Trees to ca. 18 m; bark striate, light to dark brown, with lenticels; branchlets terete in cross 
section, 5–9 mm thick, glabrescent. Petioles terete, basally and apically enlarged, 2.6–3 cm 
long, glabrous, rarely sparsely pubescent; petiolules twisted, 7-8 mm mm long, glabrous, 
leaflet blades chartaceous, oblong to broadly-elliptic, ca. 3× longer than wide, 10.1–12.5 (–
15.4) × 4.5–6.5 (–6.9) cm, glabrous, the base rounded, asymmetric, the apex rounded (rarely 
slightly acuminate), the adaxial surface lustrous, the midrib and secondary veins slightly 
salient abaxially and inconspicuous adaxially. Inflorescences racemose with short secondary 
and tertiary axis and a corimbiform aspect, terminal, the flowers ca. 7–18 per axis, spirally 
arranged on axis, the axis rectangular, 2.3–3mm wide, velutinous; bracts early caducous. 
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Pedicels rectangular in cross section, 4.1–5.9 × 1.9–3.1 mm, velutinous; bracteoles paired, 
opposite, inserted at apex of pedicel, obovate, 5.7–7.6 × 4–5.8 mm, densely tomentose 
abaxially and glabrous adaxially caducous; hypanthium 9–14 × 5–7 mm; flower buds light 
brown to golden, ellipsioid, 2.2–3.3 × 0.5–1 cm, tomentose. Calyx light brown to golden, 
densely tomentose abaxially and sericeous adaxially, the segments 4, subequal, elliptic to 
ovate, 14–15.6 × 8–12.4 mm. Corolla pentamerous, the petals subequal, white, 
membranaceous, glabrous, caducous, elliptic, 13–21.2 × 7–8.5 mm. Stamens 10, glabrous, the 
filaments white, gland-dotted on the surface, 20–27.5 mm long, the anthers cream to yellow, 
oblong to elliptic, 6.6–6.8 × 1.3–1.5 mm, glabrous. Gynoecium cream-yellowish, reddish 
when fertilized, glabrous; the stipe terete in cross section, 1.8–2.5 mm long, glabrous, the 
ovary oblong or slightly arcuate–elliptic, 6.9–7.2 × 3.3–3.5 mm, glabrous or rarely with very 
few hairs at the base, ovules ca. 13, the style terete in cross section, 12–14.5 mm long, 
glabrous, the stigma punctiform. Fruit camara type, brown, relatively smooth, glabrous, the 
body usually somewhat laterally compressed, with distension toward the truncate apex, 7.5–
10 × 3.8–4.5 cm. Seeds ca. 5–8 per fruit, brown, irregularly circular, ca. 2.5 × 1.5 cm. 
Phenology: Flowering from November to December. Fruiting in March to May. 
Distribution and habitat: This species occurs in seasonally dry forests within the Caatinga 
and Cerrado phytogeographical domains in northeastern Brazil, from Ceará State to the 
northern portion of Bahia State. 
Taxonomic comments: Hymenaea longifolia was originally described as a variety of H. 
splendida by Bentham (1870). Hymenaea spendida was treated as a synonym of H. courbaril 
by Lee & Andrade-Lima (1974) and the variety longifolia was transferred to H. courbaril 
concept (Souza et al. 2014). In this treatment the circunscriptio proposed by Souza et al. 
(2014) to the H. courbaril complex is adopted. This species is also similar to some individuals 
of H. stigonocarpa, however, the representatives of H. longifolia usually presents a light to 
dark gray smaller flower buds, with a longer distension of the the hypanthium. The shape of 
the fruit with a expansion in the relatively truncate distal region of the fruit is also a unique 
feature in the genus. 
Additional material examined: BRAZIL. Bahia. Ribeira do Pombal, Ca. 16km S de Ribeira 
do Pombal na BR110., Queiroz 4652, 18 ago 2006, / (HUEFS); Bahia. Andaral, Estrada de 
Andaral, Souza 83, 17 jan 2011, -12.928055 /-41.234444 (HUEFS); Barreiras, Ca. 40 km W 
de Barreiras na Br - 242., Queiroz 4114, 12 dez 1994, -12.083333 /-45.366666 (HUEFS); 
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Correntina, Ca. 46.3km de Correntina na estrada para Brasília., Queiroz 6092, 16 fev 2000, -
13.519166 /-45.015833 (CEPEC); Formosa do Rio Preto: Primavera, , Araújo 361, 3 nov 
2007, -11.044166 /-45.071944 (HUEFS); Formosa do Rio Preto, ca. 38 km W do 
entroncamento com a BR - 135 (Formosa do Rio Preto - Barreiras), na estrada para Guaribas., 
Queiroz 4171, 14 out 1994, -11.216666 / (HUEFS, HUEFS); Itapõa, Araújo 409, 4 nov 2007, 
-11.044166 /-45.071944 (HUEFS); ca. 38 km W do entroncamento com a BR - 135 (Formosa 
do Rio Preto - Barreiras), na estrada para Guaribas., Queiroz 4171, 14 out 1994, -11.216666 / 
(CEPEC, UB); Lagoinha, 3km NW de Lagoinha (5,5km SW de Delfino) na estrada para 
Minas do Mimoso., Harley 36752, 5 mar 1974, /-41.268333 (CEPEC); Morro do Chapéu, 
Entrada a direita a 2km na rodovia BA052, em direção a Utinga. Ca 8km ramal adentro.Morro 
da Torre da Embratel., Hage 2335, 30 ago 1990, / (CEPEC); Oeste, Luiz Eduardo Magalhães, 
Anjos 50, 20 set 2003, -12.307777 /-45.071111 (ALCB); Oeste, Luiz Eduardo Magalhães., 
Caminho para mata das moriçocas, Xavier s/n, 20 abr 2003, -12.083333 / (ALCB); Palmeiras, 
Estrada para o Vale do Capão - Fazenda, Souza 94, 21 jan 2012, -12.561388 /-41.551944 
(HUEFS); Ceará. Brejo Santo, Estrada para Açude Atalho., Carvalho - Sobrinho 1925, 9 fev 
2009, -38.920805 /-7.5561388 (HUEFS); Mauriti, Coité. Lote 06. Caatinga antropizada, 
campo aberto., Oliveira 4476, 29 set 2009, -8.4961388 /-39.376666 (HUEFS); Piauí. 
Brasileira, Administração (6a. Cidade) - PARNA de Sete Cidades., Alencar 812, 8 set 1999, -
4.0991666 /-41.709166 (HUEFS); Pedra Com Pedro (3a Cidade) - PARNA de Sete Cidades., 
Alencar 789, 8 set 1999, -4.1002777 /-41.691388 (HUEFS); Castelo do Piauí, Percurso da 
Raposa - próx. à subida Morro., Costa M 92, 13 dez 2003, / (HUEFS); Percurso da Raposa - 
próx. à casinha., Costa M77, 19 set 2003, -5.2165833 /-41.694138 (HUEFS); , Costa M77, 19 
set 2003, -5.2166666 /-41.683333 (HUEFS); Elesbão Veloso, along road from Teresina to 
Elesbão Veloso, 27km SE of the city of Barro Duro., Eiten 10366, 24 jan 1970, -5.9666666 /-
42.333333 (UB); Oeiras, Pedrinha, Oliveira 222, 15 dez 2007, / (HUEFS); Pedrinha, Oliveira 
215, 15 dez 2007, / (HUEFS); Piracuruca, , Haidar 76, 23 jul 2007, -4.1044444 /-41.706111 
(UB). 
III.3.9. Hymenaea maranhensis Y.T. Lee & Langenh. (1974: 441). Type: Brazil. Maranhão, 
município de Loreta, Ilha de Balsas region, between Balsas and Parnaíba river, ca. 20km 
south of Loreta, north of main house of Fazenda Trabalhosa, 8 April 1962, G. Eiten & L. 
Eiten 4183 (Holotype: NY; Isotypes: K!, RB!, SP!, UB, US). Figure 8. 
Shrub or small trees up to 5 m; bark striate; branchlets 0.5-0.7 cm thick, glabrescent. Petioles 
terete, basally and apically enlarged, 0.3-0.8 cm, glabrescent; petiolules twisted, 2.7-6.3 mm 
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long, glabrescent; leaflet blades chartaceous to coriaceous, broadly ovate to slightly circular, 
sometimes less than twice longer than wide, 3.4-13.5 × 2.5-7.6 cm, the base obliquely 
rounded, the apex usually rounded to slightly acuminate, the abaxial surface glabrescent to 
hirsute, the adaxial surface glabrescent, venation salient abaxially and inconspicuous 
adaxially (sometimes impressed). Inflorescences racemose with short secondary and tertiary 
axis and a corimbiform aspect, terminal, the flowers spirally arranged, the axis rectangular in 
cross section, 2.5-3.6 mm wide, golden velutinous; bracts early caducous; pedicels rectangular 
in cross section, 6.6-11.3 × 2.3-3.1 mm, densely velutinous; bracteoles paired, subopposite, 
located at the apex of the pedicel, ovate, ca. 12.4 × 9.2 mm, densely velutinous to sericeous 
externally and glabrous internally, early caducous; hypanthium with a distension on the apex 
and an elongated base, the distension 6.1-6.9 × 6.9-7.3 mm, the elongation 2.7-4.1 × 3-3.6 
mm; flower buds golden, ovate to ellipsioid, 8.7-12.1 × 9.3-10.2mm, velutinous to sericeous. 
Calyx golden, densely sericeous internally and externally, the segments 4, subequal, ovate to 
elliptic, 14.1-18.5 × 10-10.5 mm. Corolla 5, the petals subequals, white, membranaceous, 
glabrous, caducous, the blade unguiculated, the claw ca. 5 mm long, the blade 8.9-12.9 × 7.1-
8.1 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments white to cream, ca. 24 mm long, the anthers 
cream to yellow, oblong, 7.4-7.7 × 2.4-2.5 mm. Gynoecium partially covered by trichomes; 
the stipe terete in cross section, 3.1-3.4 mm long, glabrous, the ovary oblong, 8.5-8.6 × 3.5-
3.6 mm, coered by golden trichomes at the base and along the margin of the ovary, ovules ca. 
15, the style terete in cross section, 20-22 mm long, glabrous, the stigma punctiform. Fruits 
camara, shinny dark brown when mature, relatively smooth, the body oblong, 10-18 × 3.7-6.5 
cm. Seeds ca. 5-7 per fruit, brown. 
Phenology: Flowering in December. Fruiting in April. 
Distribution and habitat: This species occurs in dry environments of the northeast region of 
Brazil, mainly in sandy soils. 
Taxonomic comments: Hymenaea maranhensis was described by Lee & Langenheim (1974) 
based on a collection from Maranhão (Brazil), similar to H. eriogyne but with the ovary 
partially covered by golden trichomes. These characteristics and the shinny dark brown fruits 
are the main features that differentiate H. maranhensis of the sympatric H. eriogyne. The 
leaflet and flower bud morphology also reseamble to those of H. stigoncoarpa, but this last 
present a glabrous ovary. Characteristics as a clawed petal and partially covered ovary can 
121 
 
suggest a hybridization process among the sympatric species H. eriogyne and H. 
stigoncoarpa. This must be more deeply studied to be comproved. 
Additional material examined: BRAZIL: Ceará. Aquiraz, Caponga, Fernandes s/n, mai 
2006 , / (HUEFS); Tianguá, , Guedes 20449, 2 mar 2013, -3.7166666 /-41.016666 (ALCB); 
Maranhão. São Félix de Balsas, Margem da estrada., Miranda 4739, 23 jan 2005, / (HUEFS); 
Piauí. Uruçuí, Estrada para Ribeiro Gonçalves, PI-247., Miranda 4844, 25 jan 2005, / 
(HUEFS); Tocantins. Almas, Projeto Mapeamento e Inventário do Estado do Tocantis. Folha 
SC-23-Y-C. Bacia do Tocantins. Sub-bacia do rio Tocantins (T-9, área 3, pto 27). Em direção 
a casa do IBAMA., Fonseca 6111, 6 jul 2009, /-46.775555 (HUEFS); Porto Nacional, 
Fazenda Morro Redondo, Santos 126, 26 jan 1993, / (CEPEC) 
III.3.10. Hymenaea martiana Hayne (1830: 11: sub pl. 15). Type: Brazil. Minas Gerais, 
“Habitat in sylvis interioris; Provinciae M. G. in deserto”, Sao.Francisco river, September, 
C.V. Martius s.n. (Lectotype: M0251317!; Isolectotypes: M0215318!, M0215319!, designated 
here). Figure 9. 
Tree to ca. 15 m; bark relatively smooth, grey; exudate translucid, redish; branchlets 0.5-1.5 
cm thick, glabrescent toward the base and villous toward the apex. Petioles terete, basally and 
apically enlarged, 0.8-1.2 cm long, villous; petiolules twisted, 3.9-6.4 mm long, villous; 
leaflet blades subcoriaceous, elliptic, usually ca. three times longer than wide, 5-7.5 × 2-4.5 
cm, the base obliquely rounded, asymmetric , the apex rounded, the abaxial surface villous, 
sometimes with a ferrugineous aspect, the adaxial surface glabrous, lustrous, venation 
reticulate, midrib and secondary veins salient abaxially and inconspicuous adaxially. 
Inflorescences racemose with short secondary and tertiary axis and a corimbiform aspect, 
terminal, the flowers spirally arranged on the axis, the axis rectangular in cross section, 2-3.5 
mm wide,densely villous; bracts caducous; Pedicels rectangular in cross section, 5-6.5 × 1-2 
mm, densely villous; bracteoles paired, subopposite, located at the apex of the pedicel, 
obovate, 6-7.1 × 4-5.2 mm, densely villous externally and glabrous internally, caducous; 
hypanthium with a distension on the apex and an elongated base, the distension 4.5-5 × 5-6 
mm, the elongation 5-8 × 1.6-1.9 mm; flower buds light brown to yellow-whitish, ovate to 
elliptic, 7.5-9.5 × 6.5-7.5 mm, villous. Calyx light brown to yellow-whitish, densely villous 
externally and densely sericeous internally, the segments 4, subequal, elliptic to ovate, 8.5-
13.5 × 7.5-8 mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, white, membranaceous, 
glabrous, caducous, the blade obovate to elliptic, 10-13.5 × 5.5-8 mm. Stamens 10, glabrous, 
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the filaments white, with glands on the surface, 20-25 mm long, the anthers cream to yellow, 
oblong to elliptic, 5-6 × 2-3 mm, glabrous. Gynoecium light green to cream-yellowish; the 
stipe terete in cross section, 3-4.5 mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-
elliptic, 6-9 × 2.5-3.5 mm, almost totally glabrous, with a tuff of hair on the base, ovules 12-
15, the style terete in cross section, 14-15 mm long, glabrous, the stigma punctiform. Fruits 
brown to dark brown, relatively smooth, glabrous, the body oblong, cylindrical, slightly 
laterally compressed, 9-12 × 3-4.5 cm. Seeds 4-6 per fruit, brown. 
Phenology: Flowering from Octuber to January. Fruiting in August to Octuber. 
Distribution and habitats: This species is broadly distributed in the Cerrado environments in 
Brazil and in similar in Paraguay and Bolivia. It is less common in Caatinga environments. It 
occurs more often in lowlands, however it can be found in river margins in Panatanal. 
Taxonomic comments: Hymenaea martiana is one of the oldest described species of 
Hymenaea. Despite the citation of Hayne (1830) of a material collected by C. V. Martius in 
Minas Gerais (Brazil) from which he based his description and illustration, Lee & 
Langenheim (1975) mistekly suggest a lectotypification of the name with a materia collected 
bu Gardner in Piauí state (Brazil). Here it is provided the proper lectotype for this taxon. This 
species is morphologically more similar to H. cangaceira than to H. stigonocarpa as 
suggested by Lee & Langenheim (1975). In fact, most of the samples of H. cangaceira have 
been historically misidentified as H. martiana in several herbarium collections. Hymenaea 
martiana differs from H. cangaceira in the densely ferrugineous tricome cover in the abaxial 
face of leaflets (vs. glabrous) and the consistent presence of a tuff of hair at the base of the 
ovary. From H. stigonocarpa, it differs mainly by the smaller obovate leafets and the tricome 
presence in leaflets and ovary cited above. 
Additional material examined: BRAZIL: ALAGOAS. Junqueiro, Fazenda, Santos 85, 28 
mai 2005, F / (ASE); BAHIA. 5km além da divisa Pi-Ba, na estrada Bom Jardim-Remanso 
(Ba-338), Andrade-Lima 1207, 5 dez 1971, / (ASE); Bacia do Alto do Rio São Francisco. Ca. 
35km N de Bom Jesus da Lapa, na estrada principal para Ibotirama., Harley 21570, 19 abr 
1980, -12.966666 /-43.316666 (CEPEC); Barra, Ibiraba (=Icatu), caminho para Coxos, Lagoa 
dos Coxos., Queiroz 4834, 25 fev 1997, /-42.833333 (HUEFS); Rio São Francisco, Lordêlo 
57690, set 1957 , / (ALCB); Barra, Ibiraba., Dunas interiores da margem esquerda do médio 
rio São Francisco., Rodarte 136, 27 out 2000, -10.785555 /-42.819166 (HUEFS, ALCB); 
Barro Alto, Comunidade de Lagoa Funda. Fazenda Lagoa Branca., Nunes 923, 8 abr 2002, -
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11.253333 /-41.835555 (HUEFS); Comunidade de Lagoa Funda. Fazenda Lagoa Branca., 
Nunes 922, 8 abr 2002, -11.753333 /-41.835555 (HUEFS); Brotas de Macaúbas, Área de 
preservação Boqueirão., Conceição 2213, 3 jun 2007, / (HUEFS); Caetité, Estrada para 
Licínio de Almeida, 10 km após a localidade de Brejinho das Ametistas., Alves s/n, 16 dez 
2009, -76 /-8412053.4 (HUEFS); Praça próxima ao Mercado Municipal., Queiroz 3615, 28 
out 1993, /-42.483333 (HUEFS); Ca. de 15 km N de Caetité, na estrada para Maniaçu., 
Queiroz 3640, 28 out 1993, -13.916666 /-42.583333 (HUEFS); Barragem, Guedes 2678, 28 
nov 1992, / (ALCB); , Guedes 2884, 26 nov 1992, / (ALCB); , Saar 87, 1 nov 1996, / 
(ALCB); Canudos, Toca Velha. Estação biológica de Canudos (sede de biodiversitas), 
Queiroz 7039, 29 out 2001, -10.032777 / (HUEFS); Carinhanha, Médio São Francisco, 
Guedes 13952, 24 nov 2007, /-43.777777 (HUEFS, ALCB); Médio São Francisco, Guedes 
14005, 27 nov 2007, /-43.777777 (HUEFS, ALCB); , Guedes 13988, 26 nov 2007, -
14.322222 /-43.788888 (HUEFS); Caturama, Estrada para Caleiras, entroncamento para 
Mateus., Conceição 2336, 4 jul 2007, -13.296111 /-42.243611 (HUEFS); Cocos, Ca. 16 km S 
de Cocos na estrada para Montalvânia., Queiroz 11005, 13 out 2005, -14.234444 /-44.648888 
(HUEFS); Faz. Capitão da Mata., Guedes 13599, 24 set 2007, -14.274444 /-44.548611 
(HUEFS, ALCB); Coribe, Estrada dre São Félix do Coribe para Coribe. Região da microbacia 
do Rio Formoso. Ca. 4 km após distrito de Colônia, virar á direita e seguir mais 2 km., Lopes 
1360, set 2007 , -13.625833 /-44.309722 (HUEFS); Estrada de São Félix do Coribepara 
Coribe. Região da Microbacia do Rio Formoso. Ca. 4km após distrito de Colônia, virar a 
direita e seguir mais 2km., Lopes 1360, 8 mai 2007, /-44.309722 (CEPEC); Gentio do Ouro, 
Cerda de 8 km do aeroporto, estrada de terra Gentio do Ouro - Ipupiara. Povoado de tiririca., 
Miranda 218, 25 set 1999, / (HUEFS); Estrada de chão para Ipupiara., Souza 283, 17 mai 
2002, /-42.527222 (HUEFS); Serra do Acuruá. Estrada para Xique-Xique, antes de Vagem., 
Lima 3934, 10 set 1990, / (CEPEC); Ibiraba, Ca. 50 km NE de Barra. Mata Cilicar na margem 
do Rio Icatu., Queiroz 6411, 13 out 2000, -10.793888 /-42.817222 (HUEFS); Município de 
Barra, estrada para Cachoeira., Queiroz 6454, 15 out 2000, -11.110833 /-42.721111 
(HUEFS); Irecê, Barra do Mendes, Barra do Mendes divisa com Ipupiara. Morrão., Gomes 
323, 25 out 2009, /-42.234722 (HUEFS, ALCB); Irecê, Santo Inácio, Gentio do Ouro, Batista 
s/n, 26 out 2000, -11.111111 /-42.721388 (ALCB); Ituaçú, , s/n, 27 nov 1988, / (ALCB); 
Jequié, Entrada do ramal localizado ao SW do km 38 da rov. Jequié/Contendas do Sincorá. 
Capoeira., Santos s/n, 15 fev 1979, / (CEPEC); Jeremoabo, Povoado Casinhas, Covão., 
Gomes 58, 24 jan 2010, -10.256111 / (HUEFS); Juazeiro, Agrovale, Mariano 4, 21 abr 2007, 
/-40.333333 (HUEFS, ALCB, CEPEC); Baixo Médio São Franciso, Guedes 16947, 13 jun 
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2009, / (ALCB); Baixo Médio São Francisco, Ilha do Rodeadouro., Guedes 20918, 5 mar 
2013, / (ALCB); Livramento do Brumado, Ca. 4 km N de Livramento na estrada para Rio de 
Contas., Queiroz 7084, 15 jun 2002, -13.624444 /-41.807222 (HUEFS); Ca. 1 km N de 
Livramento do Brumado, ao longo do rio Brumado., Queiroz 3658, 28 out 1993, -13.633333 / 
(HUEFS); 10km S na estrada para Brumado, Lewis 1882, 25 mar 1991, -41.833333 /-
13.716666 (CEPEC); N de Livramento do Brumado na estrada para Vila do Rio de Contas. 
Abaixo da Cachoeira Livramento do Rio Brumado., Harley 19889, 23 mar 1977, /-41.833333 
(CEPEC); Macaúbas, Estrada Macaúbas para Tingui., Conceição 2446, 7 jul 2007, -
13.116666 /-42.733333 (HUEFS); Morpará, 25 km de Morpará, Guedes 7901, 24 jan 2001, /-
43.166666 (HUEFS, ALCB, CEPEC); Morro do Chapéu, Cerca de km 32 W de Morro do 
Chapéu na estrada para Irecê., Queiroz 7711, 9 mar 2003, -11.471666 /-41.369722 (HUEFS, 
HUEFS); Mucugê, Cruzeiro próximo a Igreja, Souza 89, 18 out 2011, / (HUEFS); Médio São 
Franciso, Carinhanha., a 1 km do Rio Carinhanha, Guedes 14084, 28 dez 2007, -14.311388 /-
43.810277 (HUEFS, ALCB); Médio São Francisco, Barra., Fazenda do Brejo, Guedes 13921, 
16 nov 2007, -11.083333 /-43.133333 (ALCB); Barra Pau d'arco Lagoa do Canto., Guedes 
14503, 17 nov 2007, -11.083333 /-43.133333 (ALCB); Médio São Francisco, Carinhanha., 
1km do Rio Carinhanha, Guedes 14124, 29 dez 2007, -14.312777 /-43.809444 (ALCB); , 
Guedes 13998, 26 nov 2007, -14.322222 /-43.788888 (ALCB); Noroeste, Ribeira do Pombal, 
Guedes 10546, 15 ago 2003, -10.833333 /-39.533333 (ALCB); Oliveira dos Brejinhos, 
Estrada para Chapada de Cima., Conceição 2794, 18 dez 2007, -12.366666 / (HUEFS); 
Paramirim, , Conceição 1969, 29 abr 2007, -13.296388 /-42.247222 (HUEFS); Piatã, 
Chapada Diamantina., Cominho para cachoeira de São Bartolomeu, Guedes 21800, 13 jun 
2014, -13.015277 / (ALCB); Piemonte Diamantina, Pindobaçu., Margem direita do Rio 
Itapicuru-aço., Guedes 6992, 20 dez 1999, -10.733333 / (ALCB); Margem direita do Rio 
Itapicuru-aço., Guedes 7510, 20 dez 1999, -10.733333 / (ALCB); Piemonte da Diamantina, 
Morro do Chapéu., BA052, lado esquerdo a 22km da cidade., Gomes 125, 21 jan 2009, -
11.490277 /-41.338055 (ALCB); Piritiba, Fazenda Guanabara, Souza 55, 29 mai 2011, -
11.936388 / (HUEFS); Quixaba, Caminho para Ipupiara, a 37 km., Guedes 7929, 25 jan 2001, 
/-43.166666 (HUEFS, ALCB, CEPEC); Remanso, Baixo Médio São Francisco., BR 324 
estrada de Remanso para Piauí, entre afloramento de rochas., Gomes 287, 24 set 2009, -
9.4144444 /-42.321111 (HUEFS, ALCB); Rio das Contas, Estrada Real, ao S da cidade em 
direção de Livramento., Harley 55827, 25 jan 2008, -13.603888 /-41.815277 (HUEFS); Sento 
Sé, , Correia 351, 14 nov 2007, -9.9213888 /-42.033888 (HUEFS); Serra Geral, Licínio de 
Almeida, Roque 3146, mai 2012 , -18.279444 /-43.635555 (ALCB); Serra Geral, Licíio de 
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Almeida., Estrada para Cascarrento. Próx. Ao limite municipal Licínio de Almeida-Urandi., 
Oliveira 53, 28 out 2012, -14.747222 /-42.574166 (ALCB); Serra Geral, Caetité., Brejinho 
das Ametistas. Caminho para o Bloco III., Guedes 14554, 22 mai 2008, -14.344166 /-
42.537777 (ALCB); Tucano, Fazenda Boqueirão., Cardoso 922, 5 jan 2006, -12.025833 /-
38.639444 (HUEFS, SPF); Urandi, Cabeçeira do Rio Raízes., Guedes 15819, 4 ago 2009, -
14.777222 /-42.593055 (HUEFS, ALCB); Xique - Xique, Vale do Rio São Francisco: ca. 13 
km SW de Xique - Xique, na estrada para Barra., Queiroz 3901, 12 jun 1994, / (HUEFS); 
CEARÁ. Mauriti, Área de Canal Lote 6., Ferreira 1, 10 ago 2010, -7.5308194 /-38.785091 
(HUEFS); , Silva 6, 14 set 2010, -7.4615333 /-38.747761 (HUEFS); GOIÁS. Barro Alto, 
Reservatório em formação do AHE Serra da Mesa. Região do Rio Maranhão, anterior ao rio 
das Almas., Walter 3916, 16 out 1997, -14.616666 /-48.983333 (HUEFS); Caldas Novas, 
Estrada de acesso ao Rio Corumbá; rumo a alternativa 4; cerca de 3 km antes do rio a direita. 
UHE - Corumba., Dias 298, 9 fev 1993, /-48.533333 (HUEFS, CEPEC); Margem direita do 
Rio Corumbá, próximo a estação de água S. O.9, Fazenda do Hélio., Silva 1904, 22 set 1993, -
17.783333 / (HUEFS); Fazenda Sapé de Baixo., Silva 2325, 22 mar 1994, /-48.533333 
(HUEFS); Campinaçú, Área do futuro lago da AHE Cana Brava, Cavalvanti 2683, 5 out 
2000, -13.483333 /-48.171666 (HUEFS); Colinas do Sul, Estrada Colinas - Vila Borba. Cerca 
de 10 km de Colinas, em estradas vicinais de fazendas à esquerda., Walter 4371, 24 jun 1999, 
/-48.081944 (HUEFS); Ipameri, Margem Esquerda do Rio Corumbá. Aproximadamente 200 
m da S. O. 28, Santos 302, 28 abr 1994, / (HUEFS); Minaçú, Coleta de barco em processo de 
enchimento no AHE Serra da Mesa (Grande Lago)., Walter 3573, 27 nov 2011, -13.833333 /-
48.333333 (HUEFS); Niquelândia, Estrada Niquelândia - Rosariana. Área de influência da 
UHE Serra da Mesa., Cavalvanti 1884, 8 out 1995, -14.016666 /-48.516666 (HUEFS); Lago 
em processo de enchimento no AHE Serra da Mesa. Áreas sobre o trecho final do rio 
Tocantinzinho., Walter 3601, 29 nov 1996, -13.933333 /-48.283333 (HUEFS); MATO 
GROSSO DO SUL. Anastácio, Rod. BR-060, Hatschbach 52601, 25 out 1988, / (CEPEC); 
Corumbá, Faz. Maria Coelho, Brina 1253, 15 jan 2006, / (BHCB); MATO GROSSO. 
Cáceres, Próximo ao Rio Paraguai, próximo à pousada Fordinho., Lemos Filho s/n, 11 mai 
2006, / (BHCB); Nova Xavantina, , Oliveira s/n, 23 set 1949, / (CEPEC); MINAS GERAIS. 
Caratinga, Estação Biológica de Caratinga, Mata do Jaó., Couto 180, 13 jan 2003, / (CEPEC); 
Grão Mogol, UHE Irapé, Rio Jequitinhonha., Tameirão Neto 3318, 20 mai 2001, / (BHCB, 
CEPEC); Itacarambi, , Tameirão Neto 4759, 29 jan 2010, / (BHCB); Luislândia, Fazenda 
Saco da Luísa., Matos 3500, 15 mai 2012, -16.273055 /-44.553055 (HUEFS); Paracatu, 
Barreiro Novo, Lemos Filho s/n, 13 fev 2006, -17.087222 /-46.846388 (BHCB); Riacho da 
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Cruz, Ca. 16 km de Januiária, na estrada para Manga, km N., Queiroz 7509, 8 jan 2003, -
15.439722 /-44.320555 (HUEFS); PARAÍBA. Monteiro, Serrote da Onça., Maciel 898, 25 
mar 2009, -37.112972 /-7.8468333 (HUEFS); Pilões, Serra do Espinho, Guedes 19664, 7 mar 
2012, -6.8658333 / (ALCB); PERNAMBUCO. Buíque, Catimbau, Vila Catimbau, Ferraz 
295, 20 set 1995, / (HUEFS); Vale do Catimbau, Serra de Jerusalém., Oliveira 27, 14 fev 
2008, / (HUEFS, ALCB); Fazenda Cajueiro, Lima 2022, 10 abr 1955, / (HUEFS); Ilha do 
Rodeadouro, Entre Petrolina (PE) e Juazeiro (BA), Rio São Francisco., Siqueira-Filho 1901, 
18 dez 2007, / (HUEFS); Jupi, , Carvalho 178, 8 ago 2000, / (HUEFS); Limite Caruaru - 
Agrestina, Inselbergue Pedra do Guariba., Gomes 738, 15 ago 2007, -8.3819444 /-35.843944 
(HUEFS); Petrolina, Sítio abrigo familiar a mais ou menos 23 km Leste de Patrolina-PE, a 
500 m do Rio S. Francisco., Soares 1786, 27 out 1991, / (HUEFS); PIAUÍ. Piripipi, , Guedes 
19663, 5 ago 2012, / (ALCB); São Raimundo Nonato, Fundação ruralista (sede). Cerca de 8-
10km NNE de Curral Novo, 220km ENE de Petrolina, Lewis 1123, 19 jan 1982, / (CEPEC); 
SERGIPE. Neópolis, Fazenda Cadoz, Rodrigues 26, 23 fev 2006, / (ASE); SÃO PAULO. 
Paulo de Faria, , Rodrigues 306, out 1994 , / (HUEFS). 
III.3.11. Hymenaea oblongifolia Huber (1909: 386). Type: Brazil. Pará. Habit in silvis 
ripariis fluminis Mapuera, infra locum Taboleirinho dictum. Ab indigenis ‘Jutahy’ 
appellature, 13 December 1907, A. Ducke 9137 (Lectotype: MG!; Isolectotype: F, designated 
here).  
Identification key to the varieties 
1. Leaflets falcate .............................................. III.3.11.2. Hymenaea oblongifolia var. davisii 
1’.Leaflets oblong or broadly-ovate 
2. Leaflets broadly-ovate, two times longer than wide; from Atlantic forest in Bahia 
(Brazil) ....................................................... III.3.11.3. Hymenaea oblongifolia var. latifolia 
2’.Leaflets oblong to long-elliptic, three times longer than wide; from Amazon forest 
3. Leaflets glabrous (or sparsely strigose on the abaxial surface), concolor, chartaceous 
to coriaceous ........................ III.3.11.1. Hymenaea oblongifolia Huber var. oblongifolia 
3’.Leaflets densely sericeous on the abaxial surface with golden trichomes, discolor, 
coriaceous ............................................. III.3.11.4. Hymenaea oblongifolia var. palustris 
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III.3.11.1. Hymenaea oblongifolia Huber var. oblongifolia. Figure 10. 
Tree up to ca. 30 m; bark smooth, slightly striate, exudate not observed, branchlets terete to 
slightly angulose in cross section, slightly costate, 0.7-1 cm thick, glabrescent. Stipules 
caducous, with hairs on the insertion spot. Petioles terete, basally and apically enlarged, 1.2-
1.5 cm long, glabrous to glabrescent; petiolules 5.2-5.8 mm long, glabrous. Leaflet blades 
coriaceous to chartaceous, oblong to long-elliptic, three times longer than wide, 10-19 × 3-7 
cm, the base obliquely rounded, asymmetric, the apex rounded, the abaxial surface glabrous to 
sparsely strigose, the adaxial surface glabrous, venation inconspicuous adaxially and slightly 
salient abaxially. Inflorescences racemose with long secondary and tertiary axis and a 
paniculiform aspect, terminal, the flowers ca. 18-26 per axis, spirally arranged, the axis 
rectangular, 2.5-2.8 mm wide, lanulose; bracts early caducous. Pedicels rectangular in cross 
section, 1.7-2.7 × 1.2-1.7 mm, lanulose; bracteoles paired opposite, located at the apex of the 
pedicel, ovate, 6-7.3 × 4.5-6.9 mm, lanulose, caducous; hypanthium 2.3-2.5 × 3.6-3.7 mm; 
flower buds golden to light brown (reddish when young), ovate, 6.9-8.4 × 6-6.3 mm lanulose. 
Calyx golden to light brown, lanulose externally and sericeous internally, the segments 4, 
subequal, ovate, 7.9-8.1 × 5.6-6.9 mm. Corolla 5, the petals subequals, white (with pinkish 
details when fresh), membranaceous, glabrous, caducous, the blade elliptic to obovate, 9-9.5 × 
5-5.5 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments white, 10-13 mm long, the anthers cream, 
elliptic, 2.2-2.7 × 1.2-1.4 mm. Gynoecium densely golden sericeous; the stipe terete in cross 
section, 1.3-1.5 mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 4.4-5.2 × 2.8-
3.5 mm, densely golden sericeous, ovules 5, the style terete in cross section, 6.2-8.2 mm long, 
glabrous, the stigma punctiform. Fruits opaque light-brown, slightly ragged, with small resin 
pockets, slightly pubescent at the base when immature, glabrous when mature, the body ovoid 
to globose, 4.3-4.6 × 2.5-3.5 cm. Seeds 1 (rarely 2) per fruit, brown. 
Phenology: Flowers in September to February. Fruiting in August to September. 
Distribution and habitat: This species occurs mainly in seasonally flooded areas in Amazon 
forest in Bolovia, Brazil, Colombia, Guyana, Peru and Surinam. 
Taxonomic comments: Hymenaea oblongifolia was described by Huber (1909) who 
highlighted the outstanding shape of the leaflets. The author did not point out the find of the 
first species with a paniculiform inflorescence in the Neotropics. In the same work he also 
described another species with a paniculiform inflorescence – H. parvifolia – the species that 
shares additional similarities with H. oblongifolia as an ovary totally covered by trichomes 
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and globose few-seeded fruits. Langenheim & Lee (1974) suggested that these characteristics 
could be retained from the ancestral of the genus and also proposed a close relantionship 
among these Neotropical species and the African H. verrucosa. Lee & Langenheim (1975) 
divided the genus Hymenaea in two sections based in these traits and included H. oblongifolia 
in the section Trachylobium. However, these relationships have never been supported by 
phylogenetic studies (Chapter 1 in this thesis) and this division in sections is not adopted in 
this treatment. 
Additional material examined: BOLIVIA: PANDO. , Rio Abunã, 3 Km above confluence 
of Rio Negro, south bank., Prance, GT 8519, 16 11 1968 (COL, INPA, K, M); BRASIL: 
ACRE. Mâncio Lima, Alto Rio Moa, Haroldo C. de Lima 6719, 13 11 2007 (RB);  Tarauacá, 
Rio Muru, 6km above confluence with Rio Tarauacá, Prance 7282, 16 set 1968 (COL, INPA, 
K, P);  Near mouth of Rio Macauhan (tributry of Rio Yaco), Krukoff 5472, ago 1933 (M);  
Near mouth of Rio Maca (tributary of Rio Yaco), Krukoff 5472, ago 1933 (K); AMAZONAS. 
Alvarães, Margem direita do rio Solimões, estrada que liga a cidade de Alvarães à Vila 
Nogueira., Ferreira, CAC 8417, 10 11 1986 (INPA, K); Base de Operações Geólogo Pedro de 
Moura (Porto Urucu), terra-firme, Melo, MGG de 56, 14 06 2009 (INPA);  Basin of Rio 
Jurua. Near mouth of Rio Embira (tribotary of Rio Tarauaca), Krukoff , 28 jun 1933 (M);  
Near moith of Rio Embira (tributary of Rio Tarauaca), Krukoff 5051, 28 jun 1933 (K);  Coari, 
Estrada do Suc floresta densa de terra firme., Amaral, IL do 3010, 03 08 2006 (INPA); 
Iauretê, Afloramento a 70 Km de Iauretê. Quadrícula N.A., Coêlho, LF 37, 1975 (INPA);  
Lago do Castanho-Mirim, Igarapé Andiroba., Albuquerque, BWP de 723, 18 06 1973 (INPA); 
Manaus, Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-Itacoatiara, Km 26, Reserva 
Florestal Ducke., Coêlho, DF 802, 14 08 1976 (INPA); Rio Urucu, Urucu, margem esquerda 
do rio Urucu., Soares, ML 840, 08 02 2009 (INPA);  Humayta, Near Tres Casas, Krukoff 
6323, 1934 (K); MATO GROSSO. Aripuanã, Rio Aripuanã, Forest on banks of rio, above 
Andurina Falls. Varzea., Berg, CC P18680, 19 10 1973 (INPA); Margem do Rio Aripuanã, 
acima do Tombo de Dardanelos, próximo a Olaria., Silva, MG da 431, 1976 (INPA);  
Aripuanã, Gomes, M 201, 17 08 1976 (INPA);  , Forest on banks of Rio Aripuanã, above 
Andurina Falls, Berg 18680, 19 out 1973 (K); PARÁ. Almeirim, Área Perimetral., Silva, NT 
da 5494, 1980 (INPA);  Belém, Cafezal, Ducke 2164, 15 set 1948 (COL);  Lugar cafezal, 
Ducke 2164, 15 set 1948 (P);  silva a Guiana periodice inundata, Ducke 16907, 12 set 1922 
(K);  , J. M. Pires 11069, 9 10 1967 (RB);  , Pires 614, 3 jul 1947 (COL);  I.A.N., Pires 4332, 
10 out 1952 (P);  I.A.N., Pires, JM 614, 03 07 1947 (INPA);  I.A.N., Pires, JM 4332, 10 11 
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1952 (INPA);  Marituba, E.D. Cruz 697, 15 1 2013 (RB);  , E.D. Cruz 696, 16 1 2013 (RB);  
Oriximinã, BR 163 a 14 Km ao N de Cach. Porteira. Vicinal ES-9-6., Ferreira, CAC 7946, 22 
08 1986 (INPA);  , G. T. Prance , 18 11 1977 (RB); Mocambo Reserve., Langenheim, JH 
5599, 1969 (INPA);  Silveira, M 927, 27 09 1994 (INPA); RIO DE JANEIRO. Rio de Janeiro, 
Luciana F.G.da Silva 45, 3 10 2005 (RB); RONDÔNIA. Porto Velho, Área do Reservatório 
da Usina Hidrelétrica de Samiel, próximo ao igarapé Japiim., Ferreira 7521, 19 jun 1986 (K);  
Área do Reservatório da Usina Hidrelétrica de Samuel., Ferreira, CAC 7442, 13 06 1986 
(INPA);  G.P. Silva 16403, 19 10 2012 (RB);  Basset Maguire 56737, 21 9 1963 (RB);  
Krukoff 5472, ago 1933 (K); COLOMBIA: Amazonas. Araracuara, Río Caquetá, margen 
derecha 3km arriba de la isla Sumaeta. Llanura aluvial inudable., Londoro 1548, 14 dez 1989, 
-0.60000000 /-72.16666667 (COAH); Vaupés, Río Apaporis, entre los ríos Kananarí y Pacoa, 
García-Barriga 13847, 1-15 dez 1951 (COAH); Al sur de la desembocadura de la quebrada 
Bocaduche en el rio Caquetá, frente a la isla Sumaeta. Bosque maduro de la terraza alta del rio 
Caquetá., van Dulmen 257, 17 ago 1994, 0.50000000 /-72.11666667 (COAH); ANTIOQUIA. 
Sergovia, Renteria 2318, 18 jun 1980, (COL); Vigia del Fuerte, Vereda Corregimiento de San 
Miguel, Sobre el Río Atrto, aguas abajo, margen derecha. Cuenca de la quebrada Nipundu en 
bosques con actividad extractiva de madera de especies de importancia comercial, López 
15138, 16 mar 2013, 6.53425278 /-76.81295278 (UDBC); CAQUETÁ. Florencia, 
Corregimiento de Santo Domingo, Vereda Santander, Finca Mónaco., Aguilar 346, 27 abr 
2012, 1.55669444 /-75.69852778 (COAH); Solano, Vereda Santa Helena. Bosque poco 
intervenido, Roa 005, 16 ago 2007, 0.57533333 /-75.22125000 (COAH); Mahecha 1512, 
1974, (UDBC); CHOCO. Rio Domingodó, Mahecha 7307, abr 1991, (UDBC); COMISARÍA 
DEL GUAVIARE. San José del Guaviare, Vereda el Trueno. Granka corporación araracuara., 
Acero 923, 6 dez 1980 (COAH, COL); GUAINIA. Obando o Inirida, Mahecha 1837, 1974, 
(UDBC); Rio Guaviare. Caño Bocón, Roa 447, 9 jun 1976, (UDBC); GUAVIARE. El 
retorno, Por la trocha San Antonio y trocha Cerritos Nvo. Tolima. Em borde de bosque 
creciendo a lado de quabrada., López 3966, 4 jun 1998, 2.33680556 /-72.75288889 (COAH); 
Laguna Caimán, Rodríguez 122, 23 nov 1977, (UDBC); San José del Guaviare, Vereda 
"Agua Bonita". Finca "Las Delicias". Carr. Hacia El Retorno km3. 02° 31.777' N; 72° 37.658' 
W. bh-T/bmh-T., Ramírez 7363, 3 abr 2000, 2.51666667 /-72.61666667 (COAH); Insepcción 
de la Carpa, Vda Las Orquideas. Bosque sobre superficies planas escalonadas, onduladas, con 
baja presencia de epifitismo. Sotobosque com alta presencia de Marantaceas, 
Melastomataceas, Olyra latifolia y alta regeneración de Palmas., López 777, 01 nov 1995, 
2.42538889 /-72.91188889 (COAH); López 8216, 24 jun 2003, 2.45110000 /-72.51783333 
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(COAH); Sector de Laguna Pavón II. Territorio NUKAK. Bosque maduro (Bmh-T), Cárdenas 
7044, 19 jan 1996, 2.60166667 /-71.14388889 (COAH); Acero UDBC6133, (UDBC); 
META. La Macarena, Vereda Brisas del Bajo Losada. Bosque maduro, abundancia de lianas 
y epifitas, sotobosque con elevada regeneración de especies leñosas. Plano de inundación del 
rio Losada., Jiménez 745, 2 ago 2013, 2.190889 /-74.083333 (COAH); Philipson 1647, 30 
nov 1949, (COL); San Luis de Cubarral, Navarro 46, 12 set 2003, (UDBC); Navarro 46, 12 
set 2003, (UDBC); San Martín, Vereda La gUardiana, Finca La Guardiana, Téllez 2252, mar 
2013, (COL); Parque Nacional Natural Tingua. Serranía Chamusa. Centro de Investigaciones 
Primatologicas La Macarena. Filo 1. 600m. 35 sur., Stevenson 66, 13 jun 1988 (COAH, 
COL); Parque Nacional Natural Tingua. Serranía Chamusa. Centro de Investigaciones 
Primatologicas La Macarena. Trocha M 550 m. ca. Z., Stevenson 250, mar 1991 (COAH); 
Parque Nacional Natural Tinigua. Serranía Chamusa. Cetro de Investigaciones Primatológicas 
La Macarena. 35 sur., Stevenson 66, 13 jun 1988, (UDBC); VAUPÉS. Mitú, Gran Resguardo 
Indigena del Vaupés. Cabeceras Caño Cuduyari, comunidad de Wacuraba, sector de Pacú. 
Sabaneta (catinga) bosques bajos abiertos de 5m y emergentes de 7 m, sabanas y afloramentos 
rocosos., Cárdenas 19159, 25 jul 2006, 1.44583333 /-71.05416667 (COAH); vicinity of 
Cachivera del Diablo and mouth of river, Schultes 5429, mai 1943, (COL); vicinity of 
Cachivera del Diablo and mouth of river, Schultes 5424, mai 1943, (COL); entre los ríos 
Kananarí y Pacoa, García-Barriga 13847, 1-15 dez 1951, (COL); Roa 215, 18 nov 1975, 
(COL); Macaya-Ajaju river confluence, Mount Chiribiquete, Schultes COL34518, 15 mai 
1943, (COL); Rio Vaupés, Roa 215, 18 nov 1975, (UDBC); Rio Caquetá, 1ª cachoeira, Ducke 
12345, 10 nov 1912, (RB); GUIANA FRANCESA: Route St Laurent à Cayenne, au km 16, 
côté droit et à 50m de la route., P00468297, 18 set 1954 (P); PERU: Central Selva, Cerro de 
Pasco Department., Hartshorn, GS 2642, 1984 (INPA);  AMAZONAS. Bagua, Forest ridge 
on right bank of Río Santiago 3-4km. Above mouth, Wurdack 2483, 29 out 1962 (P);  Forest 
ridge on right bank of Rio Santiago 3-4km above mouth, Wurdack 2483, 29 out 1962 (M);  
HUÁNUCO. Leoncio Prado, Dtto: José Crespo y Catillo. Em la carretera marginal de la 
selva, Rodriguez 22, 28 fev 1968 (P);  Pachitea, Honoria, Schunke 2129, 1 ago 1967 (COL);  
Loreto. Maynas, Rio Yuvineto affluent du Putumayo - territoire des indiens Secoya, Haxaire 
5071, 10 jul 1978 (P);  Rio Yuvineto affluent du Putumayo -Bellavista, Haxaire 5071, 10 jul 
1978 (P);  Rio Yuvineto affluent du Putumayo - territoire des indiens Secoya, Haxaire 5044, 7 
jul 1978 (P);  Rio Yuvineto affluent du Putumayo. Bellavista (bas Yubineto), Haxaire 5044, 7 
jul 1978 (P);  , Rio Yuvineto affluent du Putumayo - territoire des indiens Secoya. Bellasvista, 
abattis pour la chacra 2978, Barrier 123, 21 dez 1977 (P);  MADRE DE DIOS. Manu, Puerto 
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Maldonado. Los Amigos Biological Station, Madre de Dios River, ca. 7km upriver from 
mouth of Rio Los Amigos.Trall garden which leads to the cocha grande., Janovec 2073, 15 
mai 2001 (K);  SAN MARTÍN. Mariscal Caceres, Tocache Nuevo. A orilla del río em bosque 
alto. Quebrada de Pólvora, 10km, abajo de Puerto Pizana, (Márgen derecha del río 
Huallagall), Schunke 4976, 15 jun 1971 (P); Begazo 186, (P); Begazo 208, (P).  
III.3.11.2. Hymenaea oblongifolia var. davisii (Sandwith) Y.T. Lee & Langenh. (1973: 102). 
Hymenaea davisii Sandwith (1931: 366). Type: Guyana. Warimia Creek, In true Wallaba 
(Eperua) forest along Warimia Creek , Essequibo river, June 1929, Forestry Departament 
Record 943 (Holotype: K!). 
Tree to ca. 20 m; bark smooth, slightly striate; branchlets ca. 0.5 cm, glabrescent. Petioles 
terete, basally and apically enlarged 2.6-2.8 cm long, glabrous; petiolules 6-7.4 mm long, 
glabrous; leaflet blades chartaceous, falcate, three times longer than wide, 11.2-14 × 3.3-4.3 
cm, the base obliquely atenuated, asymmetric, the apex acuminate, the abaxial surface 
glabrous, the adaxial surface glabrous, venation inconspicuous adaxially and abaxially. 
Inflorescences racemose with long secondary and tertiary axis and a paniculiform aspect, 
terminal, the flowers, spirally arranged, the axis rectangular in cross section, 2.6-3 mm wide, 
lanate; bracts early caducuous. Pedicels rectangular in cross section, 5.7-6.7 × 1.5-1.6 mm, 
lanate; bracteoles paired, subopposite; hypanthum with a distension on the apex and a 
elongated base, the distension 4.1-4.9 × 3.7-4.2mm, the elongation 5.7-6.7 × 1.5-1.6 mm; 
flower buds golden to light brown, ellipsioid, 8.2-9.3 × 6-6.3 mm lanate. Calyx golden to light 
brown, lanate externally and sericeous internally, the segments 4, subequal, elliptic, 10.7-12.6 
× 7.5-8.1 mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, white, membranaceous, glabrous, 
caducuous, the blade elliptic to oblong, 10-11 × 3-4 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments 
white, 16-19 mm long, the anthers cream, oblong to elliptic, 4.3-4.8 × 1.3-1.7 mm. 
Gynoecium golden sericeous; the stipe terete in cross section, 0.9-1.3 mm long, sparsely 
sericeous, the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 3.8-4.5 × 2.5-2.8 mm, golden 
sericeous, ovules 7, the style terete in cross section, ca. 15 mm long, glabrous, the stigma 
punctiform. Fruits not seen. 
Phenology: Fowering in June. 
Distribution and habitats: The distribution of this species is poorly known. The few 
collections available indicate an occurrence in vegetation with predominance of Eperua trees 
in Guyana. 
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Taxonomic comments: Hymenaea davisii was described by Sandwith (1931) who indicated 
the similarity with H. oblongifolia. However, the falcate leaflets, long pedicel, bigger 
bracteoles and awider hypanthium would be enough to distinguish the species. Lee & 
Langenheim (1973) reduced this to the category of variety of H. oblongifolia without give 
many explanations. Based on the few collections and the apparent restricted distribution, this 
taxon may be restabilished as a different species (Pinto et al. in prep.). 
Additional material examined: Guyana. Macouria River, Essequibo river, March 1909, 
Anderson 165 (K!). 
III.3.11.3. Hymenaea oblongifolia var. latifolia Y.T. Lee & Langenh. (1973: 98). Type: 
Brazil. Bahia, Itabuna, along the road between the main entrance and the library on the 
grounds of CEPEC, January 1971, R.S. Pinheiro 1720 (Holotype: CEPEC!; Isotypes: K!, NY, 
RB!, US). Figure 11. 
Tree to ca. 20 m; bark smooth, slightly striate; branchlets ca. 0.7 cm thick, glabrescent. 
Stipules caducous, with hairs on the insertion spot. Petioles terete, basally and apically 
enlarged 2-2.4 cm long, glabrous; petiolules 6-6.4 mm long, glabrous; leaflet blades 
coriaceous, broadly-ovate, two times longer than wide, 10-12.3 × 4.8-6.2 cm, the base 
obliquely truncated, asymmetric, the apex acuminate, the abaxial surface glabrous, the adaxial 
surface glabrous, venation inconspicuous adaxially and sligthly salient abaxially. 
Inflorescences racemose with long secondary and tertiary axis and a paniculiform aspect, 
terminal, the flowers ca. 10-12 per secondary axis, spirally arranged, the axis rectangular in 
cross section, 2.6-2.8 mm wide, lanulose; bracts early caducuous. Pedicels rectangular in 
cross section, 1.3-1.5 × 1.5-1.6 mm, lanulose; bracteoles paired, subopposite, located at the 
apex of the pedicel, ovate, 9 × 4.7 mm, lanulose, caducuous; hypanthium with a distension on 
the apex and a elongated base, the distension 2.2 × 4.4 mm, the elongation 1.3-1.5 × 1.5-1.6 
mm; flower buds golden to light brown, ovate, 7.8-8 × 6-6.2 mm lanulose. Calyx golden to 
light brown, lanulose externally and sericeous internally, the segments 4, subequal, ovate, 7.3-
7.5 × 5.3-5.6 mm. Corolla 5, the petals subequals, white, membranaceous, glabrous, 
caducuous, the blade unguiculated, the claw 4.7-5.1 × 2.2-2.5 mm, the blade 6.7-7 × 4.2-5.5 
mm. Stamens 10, glabrous, the filaments white, 12-14 mm long, the anthers yellow-gold, 
oblong, ca. 2.2 × 1.3 mm. Gynoecium golden sericeous; the stipe terete in cross section, 1-1.2 
mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 6-6.6 × 2.7-2.8 mm, golden 
sericeous, ovules 7, the style terete in cross section, ca. 7.1 mm long, glabrous, the stigma 
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punctiform. Fruits camara, brown to dark brown with light-brown spots, rough, pubescent 
when immature, glabrous when mature, the body oblong to ovate, ca. 6.5 × 3.8 cm. Seeds 1-3 
per fruit.  
Phenology: Flowering from January to February. Fruiting in Octuber to December. 
Distribution and habitats: This species occurs in Antantic forest humid environments in 
Bahia and Pernambuco (Brazil), more frequent along river margins.  
Taxonomic comments: Hymenaea oblongifolia var. latifolia was described by Lee & 
Langenheim (1973) based on a collection made in the arboretum of CEPLAC in Bahia. 
Although this taxon has strong similarities with the Amazonian H. oblongifolia, as pointed 
out in the description and in the revision of Lee & Langenheim (1975), the shape of leaflets 
and mainly the strongly clawed petals, together with the restricted distribution, indicates that 
this taxons might be treated as a different species. This possibility ir being more deeply 
investigated with molecular and morphological studies (Pinto et al. in prep.). 
Additional material examined: BRASIL: BAHIA. Caravelas, Santiago de Cima, Matos 
993, 13 dez 2011, -17.745555 /-39.236111 (HUEFS);  Ibirapitanga, Sítio Estrela do Sul, 
Souza 114, 24 mai 2012, -13.966666 /-39.466666 (HUEFS);  Ilhéus, Campus da Universidade 
Estadual de Santa Cruz (UESC), km 16 da Rod. Ilhéus/Itabuna (BR415)., Mattos Silva 3207, 
16 ago 1995, /-39.166666 (HUEFS, ALCB, CEPEC);  Campus da UESC, cultivo de cacau 
atrás da torre administrativa da universidade., Costa 74, 10 jun 1998, / (ALCB, CEPEC);  
Itabuna, Faz. Santa Clara distrito Ribeirão dos Cachorros entrada à 200m após ponte da 
Bananeira da rod. BR101 a 3km Pastaria., Pinheiro 1932, 2 ago 1972, / (CEPEC, RB); 
Itacaré, Área de Campo Nativo, conhecida como 'campo cheiroso', situada na Fazenda Campo 
Cheiroso. Área de vegetação diferenciada, com aprox. 80ha (atualmente com cultivo de coco-
da-bahia). Km 49 da Rodovia Ilhéus/Itacaré, ramal com entrada à esquerda (cerca de 1, 
Mattos Silva 3946, 31 mar 1999, / (ALCB); CEPEC, quadra C, Pinheiro, R.S. 1720, 5 1 1972 
(RB);  T.S. dos Santos 1447, 29 1 1971 (RB); Litoral Norte, Entre Rios., , Silva s/n, 4 ago 
2002, -11.933333 /-38.083333 (ALCB);  Médio São Francisco, Feira da Mata., 1km do Rio 
Carinhanha, Guedes 13521, 28 mai 2007, -14.234722 /-41.197777 (ALCB); Oeste, Cocos, 
Fazenda das Barrigudas, Guedes 13726, 29 ago 2007, /-44.533333 (ALCB); São José, Santos 
1447, 29 jan 1971, / (CEPEC); Una, Along the eastern coast from Una to Prado., Lee, YT 176, 
1972 (INPA). 
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III.3.11.4. Hymenaea oblongifolia var. palustris (Ducke) Y.T. Lee & Langenh. (1973: 101). 
Hymenaea palustris Ducke (1915: 24). Type: Brazil. Pará, Belém, Untinga, in silvis 
paludosis ad rivulorum margines, 06 Octuber 1914, A. Ducke 15496 (Holotype: MG!, 
Isotypes: G!, RB!, US). Figure 10. 
Tree to ca. 30 m; bark smooth, slightly striate, branchlets 0.7-1 cm thick, glabrescent. 
Stipules caducous, with hairs on the insertion spot. Petioles terete, basally and apically 
enlarged 1-1.2 cm long, glabrescent; petiolules 4.5-6.7 mm long, glabrescent; leaflet blades 
coriaceous, oblong, rarely long-elliptic, three times longer than wide, 9.3-14.5 × 2.9-5 cm, 
the base obliquely rounded, asymmetric, the apex rouded (rarely acuminate), the abaxial 
surface densely sericeous, the adaxial surface sparsely sericeous to glabrescent, venation 
inconspicuous adaxially and sligthly salient abaxially. Inflorescences racemose with long 
secondary and tertiary axis and a paniculiform aspect, terminal, the flowers ca. 10-12 per 
secondary axis, spirally arranged, the axis rectangular in cross section, 2.3-2.6 mm wide, 
densely lanate; bracts early caducuous. Pedicels rectangular in cross section, 1.7-2.7 × 1.2-
1.7 mm, densely lanate; bracteoles paired, subopposite, located at the apex of the pedicel, 
ovate, 6-7.3 × 4.5-6.9 mm, densely lanate, caducuous; hypanthium with a distension on the 
apex and a elongated base, the distension 2.2-2.4 × 3-4.1 mm, the elongation 1.7-2.7 × 1.2-
1.7 mm; flower buds golden to light brown, ovate, 7.9-8 × 6.3-6.9 mm densely lanate. Calyx 
golden to light brown, densely lanate externally and sericeous internally, the segments 4, 
subequal, ovate, 7.9-8.1 × 5.6-6.9 mm. Corolla 5, the petals subequals, white, 
membranaceous, glabrous, caducuous, the blade elliptic to obovate, 9-9.5 × 5-5.5 mm. 
Stamens 10, glabrous, the filaments white, 10-13 mm long, the anthers cream, elliptic, 2.2-
2.7 × 1.2-1.4 mm. Gynoecium densely golden sericeous; the stipe terete in cross section, 1.3-
1.5 mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 4.4-5.2 × 2.8-3.5 mm, 
densely golden sericeous, ovules 5, the style terete in cross section, 6.2-8.2 mm long, 
glabrous, the stigma punctiform. Fruits camara, brown, sligthly ragged, with small resin 
pockets, slightly pubescent at the base when immature, glabrous when mature, the body 
oblong, elliptic or ovate, 4.3-4.6 × 2.5-3.5 cm. Seeds 1, rarelly 2 per fruit, brown. 
Phenology: Flowers in November. Fruits from February to March and July to November. 
Distribution and habitats: This species has similar distribution to the tipical variety, 
frequently found along river margins in Amazon forest. 
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Taxonomic comments: Hymenaea palustris was first described by Ducke (1915) who 
indentified the similarities with H. oblongifolia but supported his species concept in the 
consistent presence of a dense layer of tricamos in the abaxial face of the leaflets, narrower 
leaflets, smaller flowers and harder wood. Lee & Langenheim (1973) were not confident that 
these characteristcis were enough to supporte this taxon as a differente species and reduced 
this to variety of H. oblongifolia. Based on the collections studied in several different 
herbaria with big Amazonian collections, it is reasonable to adopte the concept of Lee & 
Langenheim (l.c.) for H. oblongifolia var. palustris.  
Additional material examined: BRASIL: AMAPÁ. Along Rio Araguari, near Serra do 
Navio., Lee, YT 69, 1971 (INPA);  Rio Amapari, Rancho Santa Ana., New York Botanical 
Garden 51438, 30 09 1961 (INPA);  , J.M. Pires 51438, 2 10 1961 (RB);  Rio Araguari, 
vicinity of Camp 12, Pires 51438, 2 out 1961 (COL); AMAZONAS. Japurá, Limoeiro, Rio 
Japurá, margem direita entre a sede do Município e a localidade Matupirí., Ferreira, CAC 
7090, 21 04 1986 (INPA);  Manicoré, C. A. cid 5771, 24 4 1985 (RB); São Paulo de 
Olivença, A. Ducke , 7 10 1931 (RB); PARÁ. Acará, E.D. Cruz 842, 7 10 2013 (RB); Belém, 
A. Ducke , 12 9 1922 (RB); Jean H. Langenheim , 12 1971 (RB); Belém, Ducke, A. , 6 10 
1914 (RB); Cuanta, Cuanta, Ilha de Marajó, rio Anajás, acima de Anajás, Cuanta., Tavares, 
AS 319, 02 11 1987 (INPA); Marajó, Tauari., Prance, GT 30411, 11 11 1987 (INPA);  
Mocambó Reserve, Langenheim 5599, 25 set 1969 (K); Portel, Prance 1660, 15 out 1965 
(COL); Tauari, Prance 30411, 11 nov 1987 (K);  , A. Ducke 16567, 2 10 1916 (RB);  , Ducke 
16567, 2 out 1916 (K);  Rios Pacaja and Muirapiranga. West of Rio Pacaja, Prance 1660, 15 
out 1965 (K); RONDÔNIA. B.W. Nelson 404, 10 11 1979 (RB); M.G. Vieira 777, 29 10 
1979 (RB); V.F.G. , 1 7 1989 (RB); BRITISH GUIANA: Upper New River, Myers 5868, 2 
dez 1935 (K); Rupunini, Kuyuwini Landing, Kuyuwini River, Jansen-Jacobs 2828, 9 out 
1992 (P); Takutu-U. , Essequibo Region. Kuyuwini River., Redden 3123, 25 abr 2004 (K); 
COLOMBIA: AMAZONAS. Rio Caqueta, margen derecho frente de Villa Azul, Terraza 
baja, parcela 6., van Andel 195, 31 ago 1989 (COAH); Al sur de la desembocadura de la 
quebrada Bocaduche en el rio Caquetá, frente a la isla Sumaeta. Bosque maduro de la terraza 
alta del rio Caquetá., van Dulmen 370, 28 nov 1995, 0.50000000 /-72.11666667 (COAH); Al 
sur de la desembocadura de la quebrada Bocaduche en el rio Caquetá, frente a la isla 
Sumaeta. Bosque maduro de la terraza alta del rio Caquetá., van Dulmen 370, 28 nov 1995, 
0.50000000 /-72.11666667 (COAH); Rio Caquetá. Caño Arroz, Roa 348, 12 mar 1976, 
(UDBC); CAQUETÁ. Araracuara, Trocha a Yari, parcelas experimentales de regeneracion, 
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mature forest over yellow clay. Transect 5., Gentry 65003, 23 jan 1989, -0.41666667 /-
72.33333333 (COAH); Región de Araracuara; El engño, 5-7 km arriba de la desabocadura, 
Restrepo 624, 26 nov 1991 (COAH); CAUCA. Guapi, Costa Pacifica. Alto Guapi. Vereda 
Rosario. Bmh - T., Villota 1338, 16 out 2005, (UDBC); CHOCO. Quibdó, Beté y Bahia 
Solano, Mahecha UDBC11302, 1976, (UDBC); Bajo San Juan, Mahecha (UDBC); Bajo San 
Juan, Mahecha UDBC11598, 1979, (UDBC); CHOCÓ. Istmina, entre Istmina y Condoto, río 
San Juan y río Iró, García-Barriga 11522, 5 ago 1944, (COL); NARIÑO. Barbacoas, Camino 
a Payán. bmh-T, Posada 41, jul 1969, (UDBC); PUTUMAYO. Villa Garzón, Núcleo 
Florestal de la Vereda Alto Melaya, Bh - T, Villota 634, 8 mar 2003 (COAH); Núcleo 
Florestal de la Vereda Alto Melaya, Bh-T, Villota 634, 8 mar 2003, (UDBC); VALLE DEL 
CAUCA. Buenaventura, Río Yurumanguí, Veneral, Cuatrecasas 15836, 10 fev 1944, (COL); 
Región de Araracuara; El engño, 5-7 km arriba de la desabocadura, Restrepo 624, 26 nov 
1991 (COAH). PERU: LORETO. Alto Amazonas, Puerto Indano, Rio Muasaga., Ayala 
6621, 20 jul 1994 (M); Maynas. , Loreto region, Puerto Antonieta, Rio Huasaga, Ayala 6953, 
10 out 1995 (M);  Loreto Region, Puerto Antonieta Rio Huasaga, Ayala 6953, 10 out 1995 
(M);  SAN MARTÍN. Mariscal Caceres, Dtto. Tocache Nuevo. Quebrada de Pólvora, 10 Km 
abajo de Puerto Pizana, márgen derecha del río Huallaga., Schunke-Vigo, J 4976, 1971 
(INPA);  Dtto. TOCACHE NUEVO. Quebrada de Pólvora, 10 Km abajo de Puerto Pizana, 
márgen derecha del río Huallaga., Schunke-Vigo, J 4976, 1971 (INPA);  Maristal Caceres, 
Quebrada de Pólvora, 10km abajo de Puerto Pizana (margen derecha del río Huallaga), 
Schunke 4976, 15 jun 1971 (COL);  Manuel Rimachi Y 6130, 21 5 1982 (RB).  
III.3.12. Hymenaea parvifolia Huber (1909: 385). Type: Brazil. Pará, Óbidos, “ad ostium 
Lago de Faro in silvulis capueiras dictis, 08 Sep. 1907, A. Ducke 8673 (Lectotype: MG!, 
designated here). Figure 12. 
Tree up to 30m; bark relatively smooth, grey; branchlets 0.5-0.8 cm thick, glabrescent. 
Stipules caducous. Petioles terete, basally and apically enlarged, 0.9-1.4 cm long, lanulose to 
glabrescent; petiolules twisted, 5.4-6 mm long, lanulose to glabrescent; leaflet blades 
chartaceous, elliptic with a revolute margin, usually two times longer than wide, 5.5-9 × 2.5-
4.6 cm, the base obliquely rounded, asymmetric, the apex acuminate to cuspidate, the abaxial 
surface glabrous, the adaxial surface glabrous, lustrous, venation reticulate, midrib and 
secundary veins slightly salient abaxially and inconspicuous adaxially. Inflorescences 
racemose with long secondary and tertiary axis and a paniculiform aspect, terminal, the 
flowers spirally arranged on the axis, the axis rectangular in cross section, 2-4 mm wide, 
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lanulose; bracts caducous; Pedicels rectangular in cross section, 2.5-4.5 × 1-2 mm, densely 
lanulose; bracteoles paired, subopposite, located at the apex of the pedicel, obovate, 5.5-6 × 
4.5-5 mm, velutinous externally and glabrous internally, caducous; hypanthium with a 
distension on the apex and an elongated base, the distension 2-3 × 3.5-4.2 mm, the elongation 
1.5-3 × 1.5-1.6 mm; flower buds pale brown, ovate to globose, 5.5-6.5 × 5.5-6.5 mm, 
velutinous. Calyx pale brown, velutinous externally and densely sericeous internally, the 
segments 4, subequal, elliptic to ovate, 6.5-8 × 4-6 mm. Corolla pentamerous, the petals 
subequals, white, membranaceous, glabrous externally and sericeous internally, caducous, 
the blade obovate to elliptic, 9.5-11.5 × 4-5.5 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments white, 
with glands on the surface, 15-20 mm long, the anthers cream to yellow, oblong to elliptic, 3-
4 × 1-1.5 mm, glabrous. Gynoecium densely golden sericeous; the stipe terete in cross 
section, 1-2 mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 3.5-5 × 2.5-4 
mm, densely golden sericeous, ovules ca. 5, the style terete in cross section, 12-14 mm long, 
glabrous, the stigma punctiform. Fruits light brown, with small spots ("lenticelas like"), 
sericeous when immature, glabrescent when mature, the body ovoid to ellipsioid, 3.5-5 × 2.5-
4 cm. Seeds 1 (rarely 2) per fruit, brown. 
Phenology: Flowering from August to Octuber, Fruiting from Octuber to February. 
Distribution and habitats: This species is broadly distributed in the Amazon forest, mainly 
in lowlands of Bolivia, Brazil and Venezuela.  
Taxonomic comments: Hymenaea parvifolia was described by Huber (1909) based on two 
collections from Pará. Lee & Langenheim (1975) mistakenly pointed the collection 
MG15496 as the holotype of the species. This is a collection made in 6-X-1915 by A. 
Ducke.s.n. However, in the original description, Huber (l.c.) cited two different collection 
from Adolpho Ducke – A. Ducke 9179 (22-XII-1909) and A. Ducke 8673 (8-IX-1907). In this 
treatment a lectotypification is proposed based on the syntype collection for this taxon. The 
material chose as Lectotype was the best morphologically representative.   
Additional material examined: BRASIL: ACRE. Brasiléia, Seringal Porongaba, Colocação 
São José., Daly, DC 6744, 1991 (INPA); Rio Branco, H.C. de Lima 2124, 11 1 1984 (RB); 
H.C.de Lima 2124, 11 1 1984 (RB); Seringal Porongaba. Colocação São José. 25 Km N of 
Km 4 Brasiléia-Assis Brasil road., Daly, DC 6994, 29 10 1991 (INPA); Rio Branco, BR 317 , 
Estrada Rio Branco-Brasiléia, approx. 10 Km W of Km 68., Daly, DC 6908, 08 06 1991 
(INPA); Estrada rio Branco/Porto Acre, km 33., Estrada Rio Branco/Porto Acre, Km 33., 
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Nelson, BW 686, 1980 (INPA); Xapuri, D.S. Costa 16, 20 7 2012 (RB); Medeiros, H. 238, 14 
11 2009 (RB); Bruce Nelson 686, 11 10 1980 (RB); Near mouth of Rio Macauhan (tributary 
of Rio Yaco), Krukoff 5519, 15 ago 1933 (M); near mouth of Rio Macauhan (Tributary of 
Rio Yaco), Krukoff 5519, 15 ago 1933 (K); AMAZONAS. Humaitá, Krukoff 6250, (RB); 
Humayta, near Tres Casas., Krukoff 6250, 1934 (K); Itacoatiara, Município de Itacoatiara, 
AM., Madereira Itacoatiara Ltda., Souza, MAD de 1161, 2000 (INPA); Manaus, Distrito 
Agropecuário, ZF3., Distrito Agropecuário, Reserva 1501, Km 41, of the WWF/INPA MCS 
Project., Boom, BM 8734, 04 12 1988 (INPA); ARIE-PDBFF, Estrada ZF-3Sítio amostral 
Km 37Parcela CTFS-25haQuadrat 580X280, Correa, AL 308, 08 05 2014 (INPA); Reserva 
Florestal Adolfo Ducke, Costa, MAS 20, 20 10 1995 (INPA); Reserva Florestal Adolfo 
Ducke, Reserva Florestal Ducke., Langenheim, JH 5618, 1969 (INPA); Estação Esperimental 
de Silvicultura Tropical - ZF2., Lemos, MC 132, 1997 (INPA); Estação Esperimental de 
Silvicultura Tropical - ZF2., Lemos, MC 131, 1997 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, 
Martins, LHP 13, 19 06 1997 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-
Itacoatiara, Km 26, Reserva Florestal Ducke. Fenológico árvore n. 393., Mello, FC de 
INPA57642, 1976 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada de acesso., Nascimento, 
JR 660, 21 11 1994 (INPA); Distrito Agropecuário, ZF3., Distrito Agropecuário, 90 Km 
NNE de Manaus. Reserva 1501 (Km 41)., Oliveira, AA de 342, 1992 (INPA); Reserva 
Florestal Adolfo Ducke, M001-2209, Pinto, RB 523, 19 10 2015 (INPA); Reserva Florestal 
Adolfo Ducke, Por trilha a esquerda no km 0.35 estrada alojamento torre., Ribeiro, JELS 
1874, 26 03 1997 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada de acesso., Ribeiro, 
JELS 1887, 03 1997 (INPA); Reserva PDBFF (1202) - Colosso, Santos, BTP GPP117, 05 08 
2004 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal Ducke, Fenológico n.295, 
estrada que vai para o acampamento., Souza, JA de 295, 25 06 1969 (INPA); Reserva 
Florestal Adolfo Ducke, Por trilha a esquerda no km 0.35 estrada alojamento torre., Vicentini, 
A 748, 13 10 1994 (INPA); Manaus, Reserva Adolfo Ducke, North of Manaus, PPBIO plot 
LO1:2000, Dexter, K.G. 7128, 12 7 2014 (RB); Manaus - Itacoatiara, Reserva Floresta 
Ducke, km 26., Costa 20, 20 out 1995 (K); Reserva Floresta Ducke, km 26., Martins 13, 19 
jun 1997 (K); Reserva Floresta Ducke, km 26. Estrada de acesso., Nascimento 660, 21 nov 
1994 (K); Distrito Agropecuário, Reserva 1501 ("km 41") of the WWF/INPA MCS Project, 
Boom 8734, 4 dez 1988 (P); Distrito Agropecuário, Reserva 1501 ("km 41") of the 
WWF/INPA MCS Project, Boom 8734, 4 dez 1988 (K); E. de Oliveira 3846, 5 12 1967 
(RB); J.R. Nascimento 660, 21 11 1994 (RB); Distrito Agropecuário, 90 km NNE de 
Manaus, Reserve 1501(km41). Projeto Dinâmica Biológica de Fragmentos Florestais, 
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Oliveira 342, 7 fev/mar 1992 (K); Serra near Namorado Novo, watershed between Rio 
Curuquetê & Rio Madeira at Abunã., Prance 14713, 5 ago 1971 (K); Estrada de acesso. 
Reserva Florestal Ducke, Manaus-Itaciatiara, km 26, Ribeiro 1887, mar 1997 (K); Por trilha a 
esquerda no km 0.35 estrada alojamento torre. Reserva Florestal Ducke, Manaus-Itaciatiara, 
km 26, Ribeiro 1874, 26 mar 1997 (K); Por trilha a esquerda no km 0.35 estrada alojamento 
torre. Reserva Florestal Ducke, Manaus-Itaciatiara, km 26, Vicentini 748, 13 out 1994 (K); 
Novo Aripuanã, BR 230, Rod. Transamazônica a 436 Km de Humaitá., Ferreira, CAC 5960, 
02 05 1985 (INPA); Presidente Figueiredo, Reserva ZF-3, BR 174, Km 64. Floresta primária 
de platô. Área do Projeto TEAM. Parcela do Km 37 da ZF-3, sub parcela 21, indivíduo nº 
478., Oliveira, ACA 243, 21 11 2004 (INPA); Serra near Namorado Novo, watershed 
between Rio Curuquetê & Rio Madeira at Abunã., Prance, GT 14713, 05 08 1971 (INPA); 
Serra near Namorado Novo, watershed between rio Curuquetê e rio Madeira at Abunã. Forest 
on terra firme., Prance, GT 14713, 05 08 1971 (INPA); MARANHÃO. Alcântara, Carvalho 
2087, 4 nov 1994 (CEPEC, RB); Fróes 30737, 10 abr 1954 (COL); Ao longo do rio 
Itapecuru., Langenheim, JH 6484, 1979 (INPA); Estação Experimental Florestal, Turi., 
Moura, JG s.n., 1967 (INPA); Araguanã, Alto Turi, próximo ao acampamento da SUDENE., 
Alto Turi, próximo ao acampamento da SUDENE., Rodrigues, WA 8260, 28 09 1966 
(INPA); Buriticupu, F. H. Muniz 244, 1 12 1994 (RB); F.H. Muniz B956, 8 12 1995 (RB); 
Carutapera, Gurupiuna, Ka'apor Indian Reserve, affluent of Rio Gurupi, Balée 2793, 3 nov 
1986 (K); Caxias, F.B. Ramalho 417, 14 2 1975 (RB); Maracassumé River Region., Froes 
1921, 16 set 1932 (P); Maracassumé River Region., Froes 1900, 14 set 1932 (P); 
Maracassumé River Region. Mata da Cachoeira, Froes 1900, 14 set 1932 (K); Island of São 
Luiz, Froes 11711, jan 1940 (K); Maracassumé River Region. Mata da Cachoeira, Froes 
1921, 16 set 1932 (K); Island of São Luiz. Estrada do Barreto, Froes 11613, fev/mar 1939 
(K); Monção, Bacia do Rio Turiaçu, Reserva Indígena Ka'apor. Ca. 7km do assentamento de 
Urutawy., Baleé s/n, 15 abr 1895 (HUEFS); Paulo Ramos, José E. da Rocha Collares 209, 26 
9 1986 (RB); Monção, Bacia do Rio Turiaçu, Reserva Indígena Ka'apor. Ca. 7km do 
assentamento de Urutawy., Baleé s/n, 15 abr 1895, / (HUEFS); São Luis, Parque Estadual do 
Bacanga, Giorni s/n, 15 out 2011 (BHCB); São Luís, Marques 215, 19 8 1989 (RB); 25 10 
1948 (RB); Tutóia, M. Lamartin Montes 34, 12 6 1990 (RB); M. Lamartin Montes 34, 12 6 
1990 (RB); São Luis, Parque Estadual do Bacanga, Giorni s/n, 15 out 2011, -2.5963888 /-
44.272777 (BHCB); Vitorino Freire, Fazenda Reunidas Grajau S/A (sede)., Collares 209, 26 
set 1986 (HUEFS); Froes 30737, 10 abr 1954 (P); Vitorino Freire, Fazenda Reunidas Grajau 
S/A (sede)., Collares 209, 26 set 1986, / (HUEFS); Vitorino Freire, Fazenda Reunidas Grajau 
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S/A (sede)., Collares, JER 209, 1986 (INPA); MATO GROSSO. Alta Floresta, Área 
particular de preservação ambiental, delimitada pelo Parque Estadual do Cristalino e pelos 
Rios Teles Pires e Cristalino. A leste do Rio Cristalino, nas proximidades da margem do Rio 
Teles Pires. Mata inundável com dossel semi-aberto, altura méd, Sasaki, D 58, 18 07 2006 
(INPA, K); Aripuanã, Clareira Jaraina (RADAM), quadrícula SC-21YA., Coêlho, LF 
INPA45630, 1974 (INPA); Clareira Jaraina (RADAM), quadrícula SC-21YA., Coêlho, LF 
INPA45630, 1974 (INPA); Roth, L 10, (INPA); Km 238 da BR 174, núcleo Juina, área 
urbana., Silva, MG da 4276, 23 05 1979 (INPA, RB); Novo Mundo, Parque Estadual 
Cristalino. Acampamento 35km acima da pousada., Zappi 1206, 11 fev/mar 2008 (K); near 
Tajabaza, upper Machado River Region, Krukoff 1379, nov/dez 1931 (K, P); Vila Bela da 
SantíssimaTrindad, 58 km S of Rondônia state line, BR364 from Vilhena, 58 Km S of 
Rondônia state line on BR364 from Vilhena to Cáceres., Thomas, WW 4751, 02 11 1985 
(INPA); PARÁ. Acará, Fazenda Borba Gato, near Rio Acará, 30 Km W of Tomé-Açu-
Paragominas road. Leave road approx. 30 Km S of Tomé-Açu., Daly, DC 823, 05 11 1980 
(INPA); Almeirim, Área do ideal., Silva, NT da 5226, 04 01 1980 (INPA); Barreirinha, 
Curuá-Una., Pessoal do L.P.F., Brasília 1227, 06 12 1977 (INPA); Barreirinha, Curuá-Una., 
Pessoal do L.P.F., Brasília 1294, 11 01 1978 (INPA); Barreirinha, Curuá-Una., Pessoal do 
L.P.F., Brasília 1351, 1978 (INPA); Barreirinha, Curuá-Una., Pessoal do L.P.F., Brasília 
986, 12 09 1977 (INPA); Bragança, margem da estrada do Montenegro (PA-112), entre as 
comunidades KM 18 e KM 21, Mehlig, U 1396, 11 05 2013 (INPA); Itaituba, Estrada 
Santarém-Cuiabá, BR 163, Km 1011, margem direita do rio Jamanxim., Amaral, IL do 1274, 
15 05 1983 (INPA); Margem esquerda do Rio Tapajós, Entre a transamazônica e o rio 
Tapajós. Lado oposto a foz do rio Jamaxim. Próximo ao Parque Nacional da Amazônia., 
Ramos, JF 2997, 30 06 2012 (INPA); Belterra, Belterra, Belterra (Instituto Agronômico do 
Norte)., Black, GA 47-931, 24 06 1947 (INPA); Barreirinha, Curuá-Una., Pessoal do L.P.F., 
Brasília 1170, 1977 (INPA); Bragança, Herb. Am. M. Gveldi 9821, 6 12 1908 (RB); Breu 
Branco, between train road and Tocantins river, Fróes 23544, 27 set 1948 (COL); Cacaual 
Grande, mata do Puruí, Black 10426, 30 out 1950 (COL); C.C.Berg 766, 30 10 1977 (RB); 
Rio Curuaúna, cachoeira do Portão, região do Planalto de Santarém, terra firme., Froes 
31226, 25 out 1954 (P); Capanema, road br22 to Maranhão, Prance 1914, 2 nov 1965 (COL); 
Curuá-Uma Reserve, Langenheim 5626, 8 out 1969 (K); Prance 1914, 2 nov 1965 (P); Road 
BR22, Capanema to Maranhão. Km98, Prance 1914, 2 nov 1965 (K); R. Siqueira 8801, 25 
10 1907 (RB); Juruti, Sítio do senhor Barroso, Ramos, MP 309, 08 08 2007 (INPA); Estrada 
- Comunidade São Paulo, Ramos, MP 433, 07 11 2007 (INPA); Monte Alegre, A. Ducke 
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9871, 11 12 1908 (RB); C.A. Cid Ferreira 9492, 6 11 1987 (RB); C.A.Cid Ferreira 9478, 6 
11 1987 (RB); Monte Alegre, Bord du campo, Ducke 9871, 11 dez 1908 (P); Monte Alegre, 
Serra da Paituna, próxima à Pedra do Pilão, a 30 Km de Monte Alegre., Ferreira, CAC 9478, 
06 11 1987 (INPA); Campos gerais próximos da Serra da Lua, 25 Km de Monte Alegre., 
Ferreira, CAC 9492, 06 11 1987 (INPA); Campos gerais próximos da Serra da Lua, 25 Km 
de Monte Alegre., Ferreira, CAC 9492, 06 11 1987 (INPA); Oriximiná, Oliveira, DR de 92, 
16 06 2006 (INPA); Palhão Reserve, Langenheim 5623, 7 out 1969 (K); Palhão Reserve., 
Langenheim, JH 5623, 1969 (INPA); Palhão Reserve., Langenheim, JH 5623, 1969 (INPA); 
Fazenda Paissandú, do Dr. Rubens Lima, Ilha de Mosqueiro., Langenheim, JH 6496, 1979 
(INPA); Curuá-Una nos terrenos da SUDAM., Langenheim, JH 6508, 1979 (INPA); 
Parauapebas, H.C. de Lima 7090, 9 2 2011 (RB); Porto Trombetas, Estrada para Terra Santa, 
S.M. de Faria et al. 1191, 10 5 1996 (RB); 14 10 1922 (RB); Prainha, Barreirinha, Curuá-
Una., Barbosa, M 1413, 22 08 1980 (INPA); Curuá-Una., Barbosa, M 1580, 06 10 1980 
(INPA); Salinas, Localidade Marieta, Ferreira, CAC 12146, 20 11 2006 (INPA); Santarém, 
Cacaual Grande, Cacaual Grande, Santarém., Black, GA 50-10426, 30 10 1950 (INPA); 
Langenheim, JH 5626, 1969 (INPA); Langenheim, JH 5627, 1969 (INPA); Langenheim, JH 
5626, 1969 (INPA); Região do Tapajós, Próximo de Porto Novo, picada na estrada para 
Belterra, Maciel, UN 62, 1978 (INPA); Reserva Florestal do Curuá-Una, florestal do Planalto 
Alto II., Tressel 18, 1963 (INPA); Santarém, M. Silva 2563, 12 9 1969 (RB); km 10 da 
estrada Palhão, Ramal do Caetetu, Silva 2563, 12 set 1969 (COL); Km 70 da estrada do 
Palhão, Ramal do Caetetu, Silva 2563, 12 set 1969 (K); Tucuruí, Approx. 25 Km S of 
Tucuruí, just off old BR 422 at junction with old railroad bed., Daly, DC 1098, 30 10 1981 
(INPA); Rio Tocantins, arredores da Vila do Breu Branco., Silva, MG da 3529, 12 05 1978 
(INPA); Tucuruí, Tucuri, arredores da Vila do Breu Branco, M.G.Silva 3529, 12 5 1978 
(RB); Vitória do Xingu, Braun, B. K. PSACF_EX04766, 15 1 2015 (RB); E. Menezes Junior 
PSACF_EX03561, 15 9 2014 (RB); Goncalves, A.C. PSACF_EX04773, 17 1 2015 (RB); A. 
Ducke 15578, 1 1 1915 (RB); A. Ducke 15111, 7 12 1913 (RB); BR 230, Transamazon 
Highway. Near EMBRAPA station, at km 23 on the road Altamira-Itaibuna, Berg 766, 30 out 
1977 (K); PIAUÍ. São Miguel do Tapuio, F. Vieira 394, 21 1 2007 (RB); F.Vieira 394, 27 1 
2006 (RB); RONDÔNIA. , Porto Velho to Cuiabá highway, vicinity of Km 117., Prance, GT 
6987, 15 08 1968 (INPA); Reserva Ecológica de Ouro Preto do Oeste; BR 364., Santos, JL 
dos 1017, (INPA); Rodovia Presidente Médici-Alvorada, Rio Muqui., Silva, MG da 6203, 18 
06 1983 (INPA); Chupinguaia, Bigió, NC 1228, 06 12 2013 (INPA); Ji-Paraná, Presidente 
Medici, linha 7a., Paulino Filho, HF 83-146, 20 04 1983 (INPA); Ouro Preto do Oeste, 
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BR364, km 478, Reserva Ecológica do INPA., Reserva de Pesquisa Ecológica do INPA, BR 
364., Santos, JL dos 1052, 1988 (INPA); Pimenta Bueno, 15 KM SW of Pimenta Bueno., 15 
Km SW of Pimento Bueno on alternative route to Cacoal., Nelson, BW 404, 10 11 1979 
(INPA); Estrada Vilhena-Pimenta Bueno, localidade Guaporé a 500 m do Posto Fiscal., 
Vieira, MGG 1047, 09 11 1979 (INPA); Presidente Medici, Estrada para Costa Marques, 
linha 7a, próximo Alvorada., Silva, MG da 6175, 20 04 1983 (INPA); Estrada para Costa 
Marques, linha 7a, próximo Alvorada., Silva, MG da 6175, 20 04 1983 (INPA); Vilhena, A 
38 Km de Vilhena., Vieira, MGG 777, 29 10 1979 (INPA); RONDONIA. , Porto Velho to 
Cuiabá highway. Vicinity of km 117., Prance 6987, 15 ago 1968 (M); Rondônia. Canta Galo, 
Rio Mucajaí between Pratinha and Rio Apiaú, Prance 3951, 21 jan 1967 (COL); 
Chupinguaia, N.C. Bigio 1228, 6 12 2013 (RB); Porto Velho, A.A. Santos 3581, 15 6 2012 
(RB); Equipe Resgate 1494, 11 11 2008 (RB); G. Pereira-Silva 15792, 27 10 2010 (RB); 
Glocimar Pereira-Silva 16151, 20 4 2012 (RB); M. G. Vieira 1047, 9 11 1979 (RB); Porto 
Velho to Cuiabá highway. Vicinity of km117., Prance 6987, 15 ago 1968 (P); Porto Velho to 
Cuiaba highway. Vicinity of km117, Prance 6987, 15 ago 1968 (K); RORAIMA. Boa Vista, 
Reserva Ecológica de Maracá. Estrada from base camp. To Santa Rosa, Lewis 1421, 8 mar 
1987 (P); Reserva ecológica de Maracá. Estrada from base camp to Santa Rosa, Lewis 1421, 
8 mar 1987 (M); Caracaraí, C.T. Pedrollo 164, 20 10 2011 (RB); Ilha de Maracá, SEMA 
Ecological Reserve, Milliken 771, 3 dez 1987 (M); SEMA Ecological Station, Ilha de 
Maracá., Milliken 771, 3 dez 1987 (K); N.A. Rosa 1593, 17 2 1977 (RB); Canto Galo, Rio 
Mucajaí between Pratinha and Rio Apiaú., Prance 3951, 21 jan 1967 (K); SEMA Ecological 
Station, Ilha de Maracá. On road to Santa Rosa, c. 1/2km from the station, Ratter 5435, 25 2 
1987 (K); Brasília, Gardner 6007, 1841 (K); Bento Pena 10, 31 3 1977 (RB); Martius 6087, 
1853 (M); Lower Amazons, Traill 184, abr 1874 (K); Ilha de Maracá., Augusto, L 592, 25 02 
1988 (INPA); Ilha de Maracá, SE tip of island near the Ecological Station., Pruski, JF 3396, 
07 10 1987 (INPA); Alto Alegre, Ilha de Maracá, SEMA Ecological Station., Ratter, JA 
5772, 18 03 1987 (INPA); Caracaraí, Parque Nacional do Viruá, Rio Barauana, Pedrollo, CT 
164, 20 10 2011 (INPA); Mucajaí, Canta Galo, Canta Galo, Rio Mucajaí between Pratinha 
and Rio Apiaú., Prance, GT 3951, 21 01 1967 (INPA); GUIANA FRANCESA: . Goudore-
ville, Banrist 1576, 22 ago 1914 (P). 
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III.3.13. Hymenaea reticulata Ducke. (1932: 726). Type: Brazil. Amazonas, Manaus, 02 
November 1929, A. Ducke 23281 (Holotype: P!; Isotypes: K!, RB!, S, U!, US). Figure 13. 
Tree to ca. 30 m; bark striate; branchlets 0.6-1 cm thick, glabrous. Petioles terete, basally and 
apically enlarged, 1.9-3.5 cm long, glabrous; petiolules, 5.5-8.5 mm long, glabrous; leaflet 
blades chartaceous to coriaceous, elliptic, rarely broadly-ovate (Peruvian collections), usually 
three times longer than wide, 12-18.5 × 4.4-6.6 cm, discolor when dry, the base obliquely 
rounded, the apex acuminate, the abaxial surface glabrous, the adaxial surface glabrous, 
opaque, venation strongly reticulate with tertiary and quaternary veins conspicuous, salient 
abaxially. Inflorescences racemose with short secondary and tertiary axis and a corimbiform 
aspect, terminal, the flowers spirally arranged, the axis rectangular in cross section, 3.5-3.7 
mm wide, golden lanulose; bracts early caducous. Pedicels rectangular in cross section, 6-7.5 
× 1.7-1.9 mm, densely sericeous; bracteoles paired, subopposite, located at the apex of the 
pedicel, ovate, ca. 7.1-5.6 mm, externally puberulous and internally glabrous, early caducous; 
hypanthium with a distension on the apex and an elongated base, the distension 3-3.2 × 3.5-
4.3 mm, the elongation 6-7.5 × 1.7-1.9 mm; flower buds gray-greenish to slightly golden, 
ovate to ellipsioid, 8-11.2 × 6-7,1 mm, puberulous. Calyx gray-greenish to slightly golden, 
puberulous externally and sericeous internally, the segments 4, subequal, ovate, 10.1-12.8 × 
6.8-9.1 mm. Corolla 5, the petals subequals, white, membranaceous, glabrous, caducous, the 
blade elliptic, 12.8-13.3 × 4-4.7mm. Stamens 10, glabrous, the filaments white to cream, 
14.6-21 mm long, the anthers cream to yellow, oblong, 5.4-5.5 × 1.5-1.6 mm. Gynoecium 
light green, glabrous; the stipe terete in cross section, 1.4-1.6 mm long, glabrous, the ovary 
arcuate oblong, 5.9-7.2 × 2.9-3.9 mm, glabrous (rarely with few hairs at the base), ovules ca. 
10, the style terete in cross section, 17.5-18 mm long, glabrous, the stigma punctiform. Fruits 
camara, brown, opaque, relatively smooth, glabrous, the body oblong, ca. 11 × 5.5 cm. Seeds 
ca. 4-5 per fruit, brown. 
Phenology: Flowering from September to October. Fruiting in August to September. 
Distribution and habitats: This species occurs in lowlands of the central region of Amazon 
forest in Brazil, Colombia and Peru.  
Taxonomic comments: Hymenaea reticulata was described by Ducke (1932) who suggested 
a similarity with H. courbaril. However, the conspicuous reticulate venation of the leaflets 
and smaller floral organs were used by the author to justify the delimitation of the taxon. Lee 
& Langenheim (1975) suggest that this species would be closer related to H. rubriflora due 
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to seedling traits. In addition to the characteristics cited by Ducke(l.c.), this species differs 
from H. courbaril also by its brodly-elliptic leaflets, discolor when dry and the opaque, light-
brown, laterally compressed fruit. From H. rubriflora it differs by its tree habit, the leaflet 
characteristics previously cited, by the white petals and the smooth surface of the fruits. 
Additional material examined: BRAZIL. AMAZONAS. Coari, Base de Operações 
Geólogo Pedro de Moura (Porto Urucu), terra-firme, Melo, MGG de 60, 23 10 2009 (INPA); 
Manaus, Reserva Florestal Adolfo Ducke, Próximo à trilha do Acará, Assunção, PACL 537, 
11 07 1997 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-Itacoatiara, Km 26, 
Reserva Florestal Ducke., Coêlho, DF 801, 14 08 1976 (INPA); Distrito Agropecuário, ZF3., 
Distrito Agropecuário da SUFRAMA, Rodovia BR-174, Km 64 depois 23 Km Leste na ZF-3, 
Fazenda Esteio., Costa, JC da 1202.3318, 11 07 1980 (INPA); Distrito Agropecuário, ZF3., 
Distrito Agropecuário da SUFRAMA, Rodovia BR-174, Km 64 depois 23 Km Leste na ZF-3, 
Fazenda Esteio., Costa, JC da 1202.3318, 11 07 1980 (INPA); Reserva Florestal Adolfo 
Ducke, Ducke Reserve; estrada do Acará., Langenheim, JH 5617, 1969 (INPA); Reserva 
Florestal Adolfo Ducke, Ducke Reserve; estrada do Acará., Langenheim, JH 5617, 1969 
(INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Ducke Reserve; estrada do Acará., Langenheim, JH 
5617, 1969 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, On ground of the Ducke Reserve, 
INPA., Lee, YT 51, 1971 (INPA); Manaus-Caracarai km 26, Road Manaus-Caracaraí, Km 26., 
Prance, GT 3075, 11 11 1966 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal 
Ducke, no caminho para o Palmeiral. Árvore n.88 do Fenológico., Rodrigues, WA 8517, 14 08 
1968 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Reserva Florestal Ducke., Souza, JA de 88, 08 
08 1968 (INPA); Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-Itacoatiara, Km 26, 
Reserva Florestal Ducke, Fenológico 446., Souza, JA de INPA58545, 01 09 1976 (INPA); 
Reserva Florestal Adolfo Ducke, Estrada Manaus-Itacoatiara, Km 26, Reserva Florestal 
Ducke, Fenológico 446., Souza, JA de INPA58545, 01 09 1976 (INPA); Presidente 
Figueiredo, Represa de Balbina on Rio Uatumã: E of river, ca. 4 Km NE of dam on S-4 road., 
Thomas, WW 5313, 03 07 1986 (INPA); Represa de Balbina on Rio Uatumã: E of river, ca. 4 
Km NE of dam on S-4 road., Thomas, WW 5313, 03 07 1986 (INPA); Rio Preto da Eva, AM 
010, Km 84., Estrada Manaus-Itacoatiara, Km 84, margem da estrada, lado esquerdo., 
Rodrigues, WA 7629, 1965 (INPA); Manaus, Ca. 90km N de Manaus, Distrito Agropecuário 
da SUFRAMA, Rodovia BR 174, km 64, depois 23km leste na IF3, Fazenda Esteio. Projeto 
Dinâmica Biológica de Fragmentos Florestais, Reserva Nº 1202, Arv. Nº 3318, Costa 
INPA/WWF 1202.3318, 11 jul 1980 (K); Reserva Adolfo Ducke, North of Manaus, PPBIO 
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plot LO6:3500, Dexter, K.G. 6934, 28 6 2014 (RB); Loca, Estrada do Aleixo, Ducke 23281, 2 
nov 1929 (K); Ducke, A. , 2 11 1929 (RB); Ducke, A. , 2 11 1929 (RB); Ducke, A. , 2 11 1929 
(RB); On ground of Ducke Reserve, INPA, Lee 51, 19 out 1971 (K); Pereira, E. da C. , 11 6 
1997 (RB); Manaus - Itacoatiara, Reserva Floresta Ducke, km 26. Próximo à trilha do Acará., 
Assunção 537, 11 jul 1997 (K); Distrito Agropecuário, Reserva 1501 ("km 41") of the 
WWF/INPA MCS Project, Boom 8755, 6 dez 1988 (K); MATO GROSSO. Cocalinho, A. 
Rozza et. al.; 443, 1997 (RB); São José do Xingu, Parque Estadual do Xingu, limite norte do 
parque, Zappi, D.C. 3176, 6 3 2011 (RB); Núcleo de Aripuanã., Gomes, M 1860, 1977 
(INPA); PARÁ. Oriximiná, C A Cid 1933, (RB); .Manáos (av. Amazonas), Estrado do 
Aleixo, Ducke 23281, 2 nov 1929 (P); Oriximinã, Rio Trombetas, Rio Trombetas. margem 
direita, Porto Trombetas, Mineração Rio - Norte, estrada da Minaração, km 60, atrás da mina 
de bauxita. Mata de terra firme, solo argiloso., Ferreira, CAC 1933, 30 08 1980 (INPA); Rio 
Trombetas, Rio Trombetas. margem direita, Porto Trombetas, Mineração Rio - Norte, estrada 
da Minaração, km 60, atrás da mina de bauxita. Mata de terra firme, solo argiloso., Ferreira, 
CAC 1933, 30 08 1980 (INPA); RONDÔNIA. Porto Velho, UHE Jirau, Módulo Caiçara, 
transecto 1, parcela 3, margem esquerda do rio Madeira., Pereira-Silva, G da 16403, 19 10 
2012 (INPA); COLOMBIA: AMAZONAS. Santa Isabel, Reserva Indígena Miraña, bosque 
secundario, La Rotta 404, 23 mai 1984 (COAH); Tarapaca, Region Gaudencia, río Putumayo, 
Acero 187, 20 mar 1978, (INPA); Aproximadamente 250m em dirección 110º de la margen 
izquierda (bajando) del Quebradón del Metá, a 3.8km desde la boca en el Rio Caquetá. Plot 
25, Sánchez 5771, 08 set 1997, -0.90444444 /-71.60388889 (COAH); Corregimiento Deptal 
La Pedrera, em inmediaciones del Parque Nacional Natural Cahuinarí, resguardo indígena 
Predio Putumayo, Qda. El Caimo., Duque 2395, 31 jul 1997, -1.92091667 /-71.67805556 
(COAH); Rio Putumayo, Tarapaca - Guadencia, Rodríguez 187, 20 mar 1978, (UDBC); 
CAQUETÁ. Rio Caquetá, sobre la mesa de areniscas al oeste del Caõo Paujil. TRA 114, 
Sánchez 1712, 28 nov 1988 (COAH); CHOCO. Quibdó, Caserio Yutó, Acero 7, abr 1977, 
(UDBC); GUAVIARE. Calamar, López 6001, 07 jan 2000, 1.85100000 /-72.45719444 
(COAH). 
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III.3.14. Hymenaea rubriflora Ducke (1953: 457). Type: Brazil. Pernambuco, vicinity of 
Recife, “in silvula secundaria (capoeira) terra altis ad Estrada de Aldeia”, 30 April 1952, 
Ducke & Andrade-Lima 99 (Lectotype: IPA!; Isolectotypes: IPEAN, SP!, designated here). 
Figure 14. 
Hymenaea rubriflora var. glabra Y.T. Lee & Andrade-Lima (1974: 444). syn. nov. Type: 
Brazil. Pernambuco, “Bonito, Mata secundária, margem da estrada, 1km além da divisa 
Camocim de São Félix”, 10 February 1969, D. de Andrade-Lima 67-4929 (Holotype: IPA!; 
Isotypes: UC) 
Shrub or sometimes scandent treelet to ca. 5 m (rarely 10-15 m); bark relatively smooth, grey 
to light brown; branchlets 0.5-1 cm thick, sparsely lanate towards de apex and glabrescent 
toward the base. Petioles terete, basally and apically enlarged, 0.8-1.2 cm long, densely 
lanate to glabrescent; petiolules twisted, 4-4.5 mm long, densely lanate to glabrescent; leaflet 
blades coriaceous (rarely chartaceous), elliptic to oblong, with a revolute margin, usually two 
times longer than wide, 4.5-8.5 × 2-5 cm, the base obliquely rounded, asymmetric, the apex 
rounded to slightly retuse (rarely acuminate), the abaxial surface lanate to glabrous, opaque, 
the adaxial surface lanulose to glabrous, lustrous, venation reticulate, the midrib and 
secondary veins depressed adaxially and salient abaxially. Inflorescences racemose with 
short secondary and tertiary axis and a corimbiform aspect, the flowers spirally arranged on 
the axis, the axis rectangular in cross section, 1.5-3 mm wide, lanate to lanulose; bracts 
caducous. Pedicels rectangular in cross section, 4.3-6.5 × 1.8-2 mm, densely lanate to 
lanulose; bracteoles paired, subopposite, located at the apex of the pedicel, obovate, ca. 6.5 × 
5 mm, pannose to sericeous externally and glabrous internally, caducous; hypanthium with a 
distension on the apex and an elongated base, the distension 5-6.5 × 5-6.5 mm, the elongation 
2.5-7.5 × 1.5-2.5 mm; flower buds golden to brown, ellipsioid, 7.5-13 × 6-8 mm, pannose to 
sericeous. Calyx golden to brown, pannose externally and sericeous internally, the segments 
4, subequal, elliptic, 11.5-16.5 × 6.5-7.5 mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, red 
to pinkish (rarely white), membranaceous, glabrous, caducous, the blade elliptic, 15-17.5 × 
5.5-7.5 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments pink-reddish, with glands on the surface, 
21-26 mm long, the anthers yellow, oblong to elliptic, 5.5-6 × 1.5-1.7 mm, glabrous. 
Gynoecium cream-greenish, glabrous; the stipe terete in cross section, 3.5-4.5 mm long, 
glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 7.5-11 × 3.5-4 mm, glabrous, ovules 
14-18, the style terete in cross section, 17-25 mm long, glabrous, the stigma punctiform. 
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Fruits opaque brown, verrucose, glabrous, the body oblong, laterally compressed evidencing 
seed chambers, 8-12 × 3.5-4.5 cm. Seeds 5-8 per fruit, brown. 
Phenology: Flowering in February to April. Fruting in August to September. 
Distribution and habitats: This species is restricted to the “restinga” environment of the 
Atlantic forest along the Brazilian coast. It occurs in sand and dune soils. 
Taxonomic comments: Hymenaea rubriflora was originally described by Ducke (1959) who 
highlighted the principal characteristic of the species which is the red petals. This is the only 
species that not present white petals in the genus. However, few materials have been 
collected with white flower, which is a rare state. Lee & Andrade-Lima (1974) described the 
variety glabra for the species, based on few materials collected with entirely glabrous 
leaflets. With the observation of several samples in herbaria collections and field expeditions, 
it was possible to conclude that the density of hairs in the leaflets can present a gradient until 
the total absence. Moreover, the phenology of the morphotypes are the similar. Based on this, 
here is proposed the sinonimization of H. rubriflora var. glabra under a broader concept of 
H. rubriflora.  
Additional material examined: BRAZIL: BAHIA. Tucano, Buraco do Vento, gruta., Maio 
79, 28 dez 1992, / (ALCB); Cristinápolis-Pará. São Francisco-Sergipe, , Souza 270, 31 mar 
1995, / (HUEFS); PERNAMBUCO. Igarassu, Usina São Joé, Engenho Água Branca. Borda 
fundo de vale ripária. Mata das vespas., Lins e Silva 344, 1 ago 2007, -7.7522222 /-
34.979166 (HUEFS, CEPEC);  Recife, Parque Dois Irmãos, no topo do mirante., Costa Lima 
90, 8 dez 2001, / (HUEFS); RIO GRANDE DO NORTE. Parnamirim, EMPARN: Mata do 
Jiqui, Gadelha Neto 3441, 28 fev 2013, -5.9291666 /-35.188888 (HUEFS); SERGIPE. 
Aracaju, APA Morro do Urubu/Parque da Cidade., Cardoso 14, 15 jul 2011, / (ASE); 
Estância, Nascente 3, Catazans 457, 17 set 2010, / (ASE); Itaporanga D'Ajuda, Fazenda Buri, 
parcela n°1, ind. 07., Matos 135, 12 jan 2009, F / (ALCB); Itaporanga d' Ajuda, Fazenda 
Trapsa, Souza-Alves 5A, 28 mar 2009, / (ASE); Japaratuba, Povado Moitas, Melo 18, 9 dez 
2011, / (ASE); Pirambu, , Santana 161, 3 mar 1983, / (ASE); Próximo a lagoa redonda, 
Santana 905, 18 abr 2011, / (ASE); Sítio Paraíso, Prata 3089, 26 mai 2012, -10.633333 /-
36.757777 (ASE); Coletada em estrada secundária 2km após o pov. De São José, Fonseca 
s/n, 9 jan 1977, / (ASE); Povoado Aguilhadas, Carregosa 257, 27 set 2012, -10.692777 /-
36.844166 (ASE); Povoado Aguilhadas, Carregosa 280, 9 out 2012, -10.694166 / (ASE); 
Povoado Aguilhadas, Carregosa 368, 9 mai 2013, -10.689722 /-36.843888 (ASE); 
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Sambaíba, Santos 27, 23 jul 2013, / (ASE); Salgado, Fazenda Santa Rita, Viana 1609, 9 set 
1986, / (ASE, CEPEC); faz. Santa Rita, Viana 1987, 13 fev 1987, / (CEPEC); Santo Amaro 
das Brotas, Localidade de Aldeias, Ferney 3018, 29 jan 1992, / (ASE); , Ferney 2851, 17 nov 
1991, / (ASE); São Crstóvão, Fragmento de Mata próxima á rodovia João Bebe Água, 
Ribeiro 105, 12 jun 2006, / (ASE); Arredores do Campus Universitário, Noblick 28, 17 abr 
1985, / (ASE); Rodovia João Bebe Água, Rodrigues 18, 14 dez 2005, / (ASE);  Cristinápolis-
Pará. São Francisco-Sergipe, , Landim 270, 31 mar 1995, / (HUEFS); TOCANTINS. 
Darcinópolis, Projeto Mapeamento e Inventário do Estado do Tocantis. Folha SB-23-Y-A. 
Bacia do Tocantins. Sub-bacia do rio Tocantins (T-1, área 4, pto 391)., Oliveira 2237, 18 mai 
2010, -6.8113888 /-47.630555 (HUEFS). 
III.3.15. Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne (1830: pl.13). nom. cons. Type: Brazil. 
Bahia, Caetité, rodovia Caetité–Guanambi, ca. 10 km W de Caetité, 6 March 2015, Queiroz 
& São Mateus 16120 (Holotype: HUEFS, conserved by Souza et al. (2016); Isotype: E, K, 
M, NY, RB, UB , UEC). 
Identification key to the varieties of Hymenaea stigonocarpa 
1. Trees up tp 8 m; petioles 1.5-3.5 cm; leaflets 8-20 × 4-10.5 cm; flower buds ovate to 
elliptic, 17-29 × 10-14 mm .................... III.3.15.1. Hymenaea stigonocarpa var. stigonocarpa 
1’.Trees up to 20 m; petioles 0.5-1 cm long; leaflets 8-12.5 × 4.5-7.5 cm; flower buds globose 
(rarely ellipsioid), 12.5-13 × 9.5-11 mm ......................................................................................  
 .............................................................. III.3.15.2. Hymenaea stigonocarpa var. brevipetiolata 
III.3.15.1. Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne var. stigonocarpa. Figure 15. 
Hymenaea chapadensis Barb. Rod. (1898: 22). Type: Brazil. Mato Grosso, “hab. in campis prope 
Cuaybá, Jatobá do campo”, no data (Holotype: not found) 
Hymenaea correana Barb. Rod. (1898: 21). Type: Brazil. Mato Grosso, “Hab. in campis ad Serra da 
Chapada, prope Corrego Seco, Jatoba da serra”, no data (Holotype: not found) 
Hymenaea olfersiana Hayne (1830: pl. 14). Hymenaea stigonocarpa var. olfersiana (Hayne) Kuntze 
(1898: 65). Type: Brazil. Olfers & Sellow s.n.(Holotype:  not found) 
Hymenaea stigonocarpa var. pubescens Benth. (1870: 236). syn. nov. Type: Brazil. Piauí, “a small 
tree common in chaáda near Oeiras”, April 1839, Gardner 2158 (Lectotype: K!, designated by Lee & 
Langenheim (1975); Isolectotype: F, K!, P!, W) 
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Tree or treelet to ca. 3-8 m; bark rough, fissured, peeling, striate, dark reddish; exudate red; 
branchlets 5.5-12 mm thick, sericeous subglabrescent to glabrate. Petioles terete, basally and 
apically enlarged, 1.5-3.5 cm long, sericeous to glabrescent; petiolules twisted, 6.3-9.1 mm 
long, sericeous to glabrescent; leaflet blades coriaceous, ovate, obovate or rotundiform, 
usually ca. two times longer than wide, 8-20 × 4-10.5 cm, the base obliquely cordate, 
strongly asymmetric, the apex usually rounded or retuse, rarely acute, the abaxial surface 
densely sericeous to glabrate, the adaxial surface densely sericeous to glabrate, the midrib 
and secondary veins salient on both surfaces. Inflorescences racemose with short secondary 
and tertiary axis and a corimbiform aspect, terminal, the flowers more or less spirally 
arranged on the axis, the axis rectangular in cross section, 2.7-5.2 mm wide, densely light 
yellow sericeous; bracts early caducous. Pedicels rectangular, 3.2-5.2 mm wide, sericeous; 
bracteoles paired, subopposite, locate at the apex of the pedicel, concave, ovate to elliptic, 
13-17.6 × 11-13 mm, tomentose to sericeous abaxially, glabrescent adaxially, caducous; 
hypanthium conical, 5-9.5 × 5-6 mm; flower buds withe-yellowish, ovate to elliptic, 17-29 × 
10-14 mm, tomentose. Calyx golden to whitish, densely sericeous externally and tomentose 
internally, the segments 4, subequal, elliptic to ovate, 17.5-28 × 12.3-18 mm. Corolla 
pentamerous, the petals subequals, white, membranaceous, usually glabrous or sometimes 
tomentose externally, caducous, the blade ovate to elliptic, 25-30 × 12-16 mm. Stamens 10, 
glabrous, the filaments usually cream or rarely white, 26-40 mm long, the anthers cream, 
oblong to elliptic, 6.5-9.5 × 1.8-2.3 mm, glabrous. Gynoecium cream-yellowish, reddish 
when fecundated, glabrous; the stipe terete in cross section, 4-7.6 mm long, glabrous, the 
ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 8-13.6 × 3-4 mm, glabrous, rarely with a tuft of 
hairs on the base, ovules ca. 14-16, the style terete in cross section, 10-25.5 mm long, 
glabrous, the stigma punctiform. Fruits dark brown, usually shining, rugose, rarely smooth, 
glabrous, indehiscent or late dehiscent, the body cylindrical or slightly lateral compressed, 
10-17 × 4-7 cm. Seeds ca.4-6 per fruit, dark brown, ovate to slightly elliptic, 2-3 × 1.8-2cm, 
smooth. 
Phenology: Flowering January to March. Fruting from March to June. 
Distribution and habitats: This species has a broad distribution along Cerrado 
environments in Brazil and probably in Bolivia and Paraguay. It usually occurs in poor clay 
or rocky soils.  
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Taxonomic comments: Hymenaea stigonocarpa was originally described by Hayne (1830) 
who carefully chose the name ‘stigonocarpa’ (= marked fruit) due to a transversal salience 
(“vein like”) along the fruit as illustrated in his work. Bentham (1870) included H. 
stigonocarpa in Flora Brasiliensis and cited several examined materials which he based his 
description. After that, the concept of H. stigonocarpa adopted by all taxonomists, including 
Lee & Langenheim (1975), was that presented by Bentham (1870). Based on the description 
of Hayne (1830) who indicated glabrous leaflest to this species, Bentham (l.c.) published a 
new variety for the species based on collections with pubescent leaflets (var. pubescens). 
However, by carefully looking at Hayne’s (1830) description and illustration, the holotype 
could be tracked and the name H. stigonocarpa proposed by Hayne (l.c) refered to the 
concept of Hymenaea velutina proposed by Ducke (1925) for a plant from Caatinga with 
glabrous leaflets and a fruit presenting a diagonal vein. Because the secular usage of the 
name H. stigonocarpa under the concept of Bentham (1870) for a plant of the Cerrado, and 
the huge collections of this species found in herbaria around the world, Souza et al. (2016) 
proposed to conserve the name Hymenaea velutina Ducke over the priority of Hayne’s 
(1830) name and to conserve a different type for the name H. stigoncarpa Hayne ex Martius 
adopting the well known concept of Bentham (1870). The variety pubescens was probably 
proposed by Bentham (l.c.) because of his misunderstanding of Hayne’s (l.c.) conception of 
H. stigonocarpa. In this plants from Cerrado, the presence or absecnce of trichomes in the 
leaflets are not discrete and it does not support the recognition of a differente taxon. Because 
of that, here is proposed the synonymization of this variety under a broad concept of H. 
stigoncoarpa. 
Additional material examined: BRASIL: Bahia. Abaira, Chapada Diamantina, Estrada de 
Abaíra para Barra da Estiva., Guedes 16622, 10 out 2009, -13.264166 /-41.443611 (ALCB); 
Barreiras, ca. 25km W of Barreiras, Irwin 31396, 3 mar 1971, / (UB); Caetité, Ca. 2 km S de 
Caetité, na estrada para Brejinho das Ametistas, Queiroz 3586, 27 out 1993, -14.083333 /-
42.533333 (HUEFS); Caminho para Licínio de Almeida, Stannard 5355, 10 fev 1997, -
14.087777 /-42.505277 (ALCB); Caminho para Brejinho, Guedes 5425, 11 fev 1997, -
14.146666 /-42.541388 (ALCB); , Guedes 2798, 16 jan 1993, / (ALCB); Estrada 
Caetité/Bom Jesus da Lapa no km 22., Carvalho 1822, 18 abr 1993, / (CEPEC); Campo 
Alegre de Lourdes, Topo do Morro Tuiuiu, Nunes 395, 14 jun 2001, -9.4813888 /-43.084722 
(ALCB); Chapada Diamantina, Mucugê, em frente às estufas de flores., Roque 2097, 4 jul 
2009, -10.027222 /-41.443611 (ALCB); Chapada Diamantina, Mucugê, Mucugê caminho 
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para Guiné., Guedes 20856, 27 jul 2013, /-41.366666 (ALCB); Chapada Diamantina, Rio de 
Contas., Caminho para a Fazenda Vacaro., Guedes 20097, 20 jul 2012, / (ALCB); Chapada 
Diamantina, Ibicoara., Cascavel, Ogasawara 87, 2 mar 2011, / (ALCB); Chapada 
Diamantina, Abaíra, Guedes 11737, 25 mar 2005, -13.233333 / (ALCB); Chapada 
Diamantina, Ibicoara., Estrada para Abaíra a partir do entroncamento de Cascavél. 43 km de 
Abaíra. Campos Gerais., Roque 846, 4 dez 2003, -13.300555 /-41.483611 (ALCB); Chapada 
Diamantina, Piatã, Ponto 1, Guedes 16340, 2 mai 2009, -13.073611 / (ALCB); Chapada 
Diamantina, Andaraí., Área de lote, Alves 7, 30 abr 2001, / (ALCB, CEPEC); Chapada 
Diamantina, Mucugê, 12km de Mucugê, caminho para Guiné., Guedes s/n, 15 fev 2003, -
12.683333 /-38.316666 (ALCB); Chapada Diamantina, Morro do Chapéu, Guedes 14193, 15 
mar 2008, -11.591111 / (ALCB); Chapada Diamantina, Rio de Contas., Cachoeira do Fraga., 
Guedes 6405, 23 mar 1996, -13.566666 / (ALCB); Chapada Diamantina, Andaraí, 
Assentamento Mocambo, área de reserva., Guedes 28, 30 abr 2001, /-41.233333 (ALCB); 
Cocos, 5km S of Cocos, Anderson 37083, 16 mar 1972, / (UB); Formosa do Rio Preto, Ca. 
2km S da fronteira entre Bahia e Piauí., França 3293, 29 abr 2000, -10.860833 /-45.148055 
(ALCB); Ibicoara, Estrada Cascacel, Conceição 648, 18 mar 2008, -13.287222 /-41.515555 
(HUEFS); Itamajé ???, , Guedes 2856, 28 fev 1993, / (ALCB); Jacobina, Estrada para 
Jacobina-Ourolândia., Silva-Castro 1428, 26 jan 2008, -11.081388 / (HUEFS); Licínio de 
Almeida, Trilha para Cachoeira 7 quedas, Santana 18, 11 jan 2011, / (HUEFS, ALCB); 
Estrada para Urandi, 7km de Lícínio de Almeida., Melo 7359, 9 dez 2009, -14.729722 /-
42.511666 (ALCB); Mucugê, Estrada para a cidade, Souza 90, 19 jan 2011, -12.929444 /-
41.229444 (HUEFS); CA. 1,5 km após o Posto de gasolina, na estrada para Jussiape, abaixo 
da ponte sobre o rio Cumbuca., Queiroz 15588, 11 jun 2012, -12.996666 /-41.384722 
(HUEFS); Estrada Mucugê-Jussiape ca. 40km S de Mucugê., 15610, , /-41.543055 (HUEFS); 
Estrada Mucugê/Abaíra, ca. De 29km da BA-142., Oliveira 58, 12 nov 1998, / (HUEFS); 
Projeto Sempre Viva, Ribeiro-Filho 239, 26 fev 2001, / (HUEFS); Médio Sâo Francisco, 
Feira da Mata., A 1km do Rio Carinhanha., Guedes 13508, 28 mai 2007, -14.234722 /-
44.197777 (ALCB); Médio São Francisco, Carinhanha., A 1km do Rio Carinhanha., Guedes 
14100, 28 dez 2007, -14.311111 /-43.809722 (ALCB); Médio São Francisco, Feira da Mata., 
Próximo ao Rio Carinhanha, Guedes 13397, 7 mai 2007, -14.231666 /-44.212500 (ALCB); 
Próximo ao Rio Carinhanha, Guedes 13531, 27 mai 2007, -14.231666 /-44.212500 (ALCB); 
A 1km do Rio Carinhanha, Guedes 13667, 20 jul 2007, -14.234722 /-44.197222 (ALCB); 
Próximo ao Rio Carinahnha, Guedes 13391, 7 jun 2007, -13.248333 /-44.212500 (ALCB); 
Oeste, Cocos., Faz. Capitão da Mata, Guedes 13636, 18 jul 2007, -14.381388 /-44.666666 
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(ALCB); Oeste, Luiz Eduardo Magalhães., , Xavier 78, 21 set 2003, -12.307777 /-45.718333 
(ALCB); , Anjos 38, 21 set 2003, -12.307777 /-45.718333 (ALCB); Oeste, São Desidério., 
Bairro Estivas, Guedes 9449, 29 mar 2002, /-45.200555 (ALCB); Palmeiras, Parcela 3, van 
den Berg 1401, 6 abr 2004, -12.566666 /-41.383333 (HUEFS); Cerrado do Campo São João, 
Araújo 36, 5 mar 2004, -12.516666 /-41.566666 (HUEFS); ca. 5km L de Campo de São 
Paulo., França 3954, 15 dez 2002, -12.460277 /-41.518888 (HUEFS); BR-242 14km Leste 
do entroncamento para Irecê., Silva 3616, set 1996 , -12.433333 /-41.516666 (HUEFS); 
Estrada para Pratinha, Conceição 540, 19 jan 2008, -12.429166 /-41.505555 (ALCB); 
Palmeiras, Chapada Diamantina., Morro do Camelo, Guedes 14599, 27 fev 2009, -12.424444 
/-41.477777 (ALCB); Paragraçu, Itaête, Fazenda Baixão, Guedes 8852, 13 abr 2001, / 
(ALCB); Rio de Contas, Estrada Livramento-Rio de Contas, a 3km de Rio de Contas., 
Forzza 1107, 10 abr 1994, / (HUEFS); Caminho para a capela Bom Jesus, próximo a capela, 
arredores da cidade., Harley 55805, 24 jan 2008, -13.570833 /-41.805277 (HUEFS); Seabra, 
ca. 2km SW de Lagoa da Boa Vista, na encosta da Serra do Bebedor., Queiroz 3373, 22 jul 
1997, -12.284166 /-41.815833 (HUEFS); Serra Geral, Caetité, Guedes 14424, 20 dez 2007, -
14.359166 /-42.537222 (ALCB); Serra Geral, Caetité., Estrada para Brejinho das Ametistas, 
ca. 8km da cidade., Guedes 10313, 28 abr 2003, -14.088611 /-42.505277 (ALCB, CEPEC); 
Serra Geral, Caetité, Estrada para Brejinho das Ametistas, ca. 3km da cidade., Xavier 10, 28 
abr 2003, -14.184444 /-42.502777 (ALCB); Bloco I, Guedes 14406, 20 dez 2007, -14.066666 
/-42.466666 (ALCB); São Desidério, , Souza 98, 11 fev 2012, -13.283888 /-46.055555 
(HUEFS); Urandi, Rod. Licício de Almeida / Urandi 15,4km, área montanhosa., Jardim 
3324, 31 mar 2001, -14.747222 /-42.574166 (HUEFS, ALCB); Ceará. Crato, No alto da 
Cahpada do Araripe., Andrade-Lima s/n, 3 dez 1971, / (ASE); Distrito Federal. Brasília, 
Parque Zoobotânico, Pinto 1962, 17 jan 1962, / (ALCB); Parque Nacional de Brasília, Ramos 
546, 21 jan 1991, -15.883333 /-47.933333 (UB); Goiás. , 3.7km sul da GO-237; a 5km da 
sede da Fazenda Ouro Fino. Área de influência da UHE Serra da Mesa ., Silva 1132, 7 jul 
1992, /-48.966666 (HUEFS); Corumbaiba, Margem Esquerda do Rio Corumbá; 2.0 km a 
montante do eixo da barragem, Santos 54, 26 mai 1993, / (HUEFS); Mato Grosso. Cuiabá, 
Cuiabá-Jaciara. 71km E de Cuiabá, 9 km W de São Vicente., Mori s/n, 15 jul 1984, / 
(CEPEC); Nova Xavantina, Campus universitário da UNEMAT. Estação Biológica Mário 
Viana, Viana 134, 1 mar 1999, / (UB); Minas Gerais. Delfinópolis, Estância Carmem Silva, 
Silva 399, 27 jan 2000 ?, / (CEPEC); Jaíba, Ca. 7km do entroncamento de Jaíba pra 
Mocambinho., Queiroz 7491, 7 jan 2003, -15.130277 / (HUEFS, HUEFS); Paraopeba, 
Estação Floretsal, Heringer 14367, 5 fev 1975, / (UB); Riacho dos Machados, Arredores, 
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Hatschbach 68088, 20 jul 1998, / (CEPEC); Piauí. Ribeiro Gonçalves, , Gadelha s/n, 9 mar 
2009, / (HUEFS); Tocantins. Couto Magalhães, A 25 km do posto; entre Conçeição e 
Colinas., Pedralli 3326, 25 mai 1990, /-49.016666 (HUEFS); Corinto, Santo Hipólito, ca. 
9km de Santo Hipólito., Souza 28120, 21 nov 2002, -18.308638 /-44.284833 (BHCB); 
Diamantina, Estrada para Biribiri, Stehmann 2701, 21 set 2000, / (BHCB); Paracatu, Barreiro 
Novo, Lemos Filho s/n, mar 2006 , -0.0038888 /-46.846388 (BHCB); São Gonçalo do Rio 
Preto, Parque Estadual do Rio Preto, Lombardi 3792, abr 2000 , -18.126111 /-43.356666 
(BHCB); Bahia. Abaíra, Riacho da Cruz, Stannard 51706, 2 mar 1992, / (HUEFS); Caminho 
Boa Vista para Bicota, França 1258, 9 jul 1995, / (HUEFS); Barreiras, Estrada para 
Aeroporto de Barreiras. Coletas entre 5 e 15km a partir da sede do município., Carvalho 
4044, 11 jun 1992, / (CEPEC); Caetité, Estrada antiga Urânio, transversal da estrada 
Caetité/Paamiri., Bautista 3222, 13 mar 2002, -14.001388 /-42.643055 (HUEFS); 
Carinhanha, Estrada Carinhanha/Feira da Mata, ca. 10 km de Carinhanha., França 3808, 16 
abr 2002, -14.246666 /-43.838611 (HUEFS); Cerrado Arbóreo aberto, Serra do Tombador, 
Ribeiro 195, 8 abr 2001, -11.152777 /-40.486111 (HUEFS, ALCB); Correntina, Ca. 46.3km 
de Correntina na estrada para Brasília., Queiroz 6092, 16 fev 2000, -13.519166 /-45.015833 
(HUEFS, ALCB, CEPEC, CEPEC); Entre Igapoâ e Caetité, Rodovia BA-430, Groppo Jr. 
733, 15 mai 2001, /-42.565833 (HUEFS); Lençóis, R 242, km 216, a 12km ao N de Lençóis., 
Mori s/n, 1 mar 1980, / (CEPEC); Morro do Chapéu, Morrão, em torno da estação 
retransmissora da Telebahia, a ca. 6km W da BA-046 (Morro do Chapéu-Utinga), entrando a 
ca. 1km do entroncamento para Morro do Chapéu com a BA-052 (estrada do feijão)., 
Queiroz 4297, 14 mar 1995, / (HUEFS); ca. 12 km SE do Morro do Chapéu na BA 052 
(estrada do feijão)., Queiroz 3447, 25 jul 1993, -11.602222 /-41.056666 (HUEFS); ca. 3,0km 
E de Morro do Chapéu na estrada para Ipirá., Queiroz 12130, 9 mar 2003, -11.540277 /-
41.185277 (HUEFS); Fazenda Vanessa, Castro 6, 13 out 2006, /-41.171111 (HUEFS); 
Estrada pra Lagoa nova, Silva 6074, 6 mar 1997, -11.722222 /-41.118611 (HUEFS, ALCB); 
Na encosta do vale do rio Ferro Doido., Queiroz 7700, 9 mar 2003, -11.631111 /-40.988888 
(HUEFS); Proximidade do Morrão., Melo 3325, 19 abr 2001, -11.585555 /-41.199166 
(HUEFS); Mucugê, Ca. 8km na estrada para Barra da Estiva, Queiroz 13623, 12 mar 2008, /-
41.295555 (HUEFS); Beia da estrada entre Palmeiras e Mucugê (estrada de terra)., Lemos 
Filho s/n, 27 jan 2004, -12.533333 /-41.336111 (BHCB); Palmeiras, Próximo ao povoado de 
Campos de São João. Chapada Diamantina., Neves 212, 25 fev 2010, -12.438333 /-
41.514722 (HUEFS); Rio de Contas, Estrada Rio de Contas-Caiambola, próximo a casa de 
José de Nenzinha., Nascimento 178, 24 mar 1999, / (HUEFS); Serra do Mato Grosso, Passos 
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4951, 3 fev 1997, -13.389444 /-41.889722 (HUEFS, ALCB); Urandi, Estrada Urandi/Licínio 
de Almeida, 15km depois de urandi, há 19mk de urandi., Ribeiro 428, 10 abr 2002, -
14.743055 /-42.542222 (HUEFS); Ceará. Barbalha, Chapada do Araripe. Cruzeiro. 12., 
Maciel 1067, 28 abr 2009, -39.349722 /-7.3824999 (HUEFS); Goiás. Minaçu, A 7km da 
entrada norte do canteiro de obras., Cavalvanti 1111, 10 mar 1992, -13.466666 /-48.383333 
(HUEFS); Niquelândia, Estrada de terra vicinal GO-237 (Niquelândia/Colinas). Entrada a 
600m da ponte sobre a bagagem, a 15km desta., Walter 1248, 13 abr 1992, /-48.233333 
(HUEFS); Santa Teresa, 94 km após Uruaçu em direção a Porangatu (Belém/Brasília)., 
Pedralli 3307, 22 mai 1990, -13.716666 /-49.066666 (HUEFS); Uruaçu, Cerca de 4km ao sul 
da cidade de Uruaçu. Região da antiga Fazenda Baião. Área de influência do AHE Serra da 
Mesa., Walter 4128, 5 mai 1998, / (HUEFS); Minas Gerais. Brasilândia de Minas, , Moraes 
354, 6 jan 2001, / (BHCB); Curvelo, , Tameirão Neto 3155, 8 abr 2000, / (BHCB); Grão 
Mogol., Córrego Escurinha, Zappi s/n, 23 jul 1986, / (HUEFS); Pedras de Maria da Cruz, 
Entroncamento para Pedras da Maria da Cruz com estrada Januária-Montes Claros: Reserva 
Ecológica de Maria da Cruz., Queiroz 7510, 8 jan 2003, -15.630833 /-44.374722 (HUEFS); 
Piauí. Piracuruca, Vaca morta (1a. Cidade-Parna da Sete Cidades)., Alencar 559, 26 mar 
1999, / (HUEFS); São José do Piauí, Estrada para Inhuma., Mendes 222, 22 jan 2000, / 
(HUEFS); 
III.3.15.2. Hymenaea stigonocarpa var. brevipetiolata N.F. Mattos (1964: 1). Type: Brazil. 
Minas Gerais, Ituiutaba, 14 December 1946, A. Macedo 842 (Holotype: SP!). Figure 16. 
Tree to ca. 6-20 m; bark peeling off in rough plates, gray;  exudate light red; branchlets 0.9-
1.2 cm thick, striate and peeling toward the apex, white-yellowish manicate. Petioles terete, 
basally and apically enlarged, 0.5-1 cm long, densely lanate; petiolules twisted, 3.5-5 mm 
long, densely lanate; leaflet blades coriaceous, ovate to widely elliptic, usually less than two 
times longer than wide, 8-12.5 × 4.5-7.5 cm, the base obliquely cordate, asymmetric, the 
apex rounded to slightly retuse, the abaxial surface lanulose, opaque, the adaxial surface 
lanulose, opaque, venation reticulate, the midrib and secondary veins apparent on the adaxial 
face and strongly salient on the abaxial face. Inflorescences racemose with short secondary 
and tertiary axis and a corimbiform aspect, terminal, the flowers spirally arragend on the axis, 
the axis rectangular in cross section, 3-4 mm wide, densely lanate; bracts caducous. Pedicels 
rectangular in cross section, 6.5-7.5 × 3-3.5 mm, densely lanate; bracteoles paired, 
subopposite, located at the apex of the pedicel, obovate, 11-12.5 × 8.5-9.5 mm, withe-
yellowish sericeous externally and glabrous internally, caducous; hypanthium conical, 5.4-
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8.5 × 2.5-3.5 mm; flower buds white-yellowish, globose (rarely ellipsioid), 12.5-13 × 9.5-11 
mm, sericeous. Calyx withe-yellowish, sericeous externally and internally, the segments 4, 
subequal, elliptic, 13-16 × 6.5-9.5 mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, white, 
membranaceous, glabrous, caducous, the blade elliptic, 13-14 × 5.5-6.5 mm. Stamens 10, 
glabrous, the filaments white, with glands on the surface, 16-18 mm long the anthers yellow, 
oblong to elliptic 5.5-6 × 1.5-1.7 mm, glabrous. Gynoecium cream-greenish, glabrous; the 
stipe terete in cross section, 1.3-2 mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-
elliptic, 6-9 × 2.3-4 mm, glabrous, ovules 10-15, the style terete in cross section, ca. 20 mm 
long, glabrous, the stigma punctiform. Fruits lustrous brown, minutely verrucose, glabrous, 
the body oblong, 9-12 × 4-6 cm. Seeds 5-8 per fruit, brown. 
Phenology: Flowering in January to March. Fruiting in September to November. 
Distribution and habitats: This taxon has more restricted distribution than the typical 
variety of the species. It occurs in Cerrado environments but restricted to some areas in 
Panatanal of Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Minas Gerais and Goiás states (Brazil). In 
Pantanal, it occurs in white sandy soils. 
Taxonomic comments: Hymenaea stigoncoarpa var. brevipetiolata was described by 
Mattos (1964), based in one collection from Minas Gerais (Brazil). The author highlighted 
the bigger size of the trees, the shor petioles and smaller and globose flower buds.  Lee & 
Langenheim (1975) also recognize it as variety of H. stigonocarpa in their revision and this 
concept is adopted in this treatment as well. However, studies are being made to investigate if 
this taxon should be treated as a separate species. 
Additional material examined: BRASIL: Goiás. Serra do Caiapó. Ca. 20 Km S of 
Caiaponia on road to Jataí., Irwin, HS 7596, 1964 (INPA);  Caldas Novas, E.P.Heringer 
12213, 2 11 1972 (RB);  , Ezechias P. Heringer & George Eiten 14064, 18 12 1974 (RB); 
G.P. da Silva 2101, 12 12 1993 (RB);  At headwaters of the creek, "Rio Quente", at the hotel, 
"Pousada do Rio Quente", at foot of west side of the Serra de Caldas (a flat-topped batholithic 
dome), 13 km due WSW of city of Caldas Novas., Heringer, EP 14064, 18 12 1974 (INPA); 
Mato Grosso. Barra do Garças, BR-070, km 39, Estância Mutum., Queiroz 10394, 18 abr 
2005 (HUEFS); Rosário de Oeste, Estrada Cuiabá a Rosário do Oeste, 15km após Jangada., 
Carvalho 2191, 2 fev 1986 (CEPEC); Acarizal, Guarim, GN 1425, 20 11 1995 (INPA);  Road 
from Buriti to Agua Fria about 10 miles from Buriti. Meadow at edge of Chapada., Prance, 
GT 19309, 23 10 1973 (INPA); Estrada Cuiabá-Acorizal (Ribeirão da Lipa, Km 1) perto da 
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estrada, alguns metros do ribeirão Lipa., Silva, MF da 6381, 17 03 1979 (INPA); Cuiabá, 
Cuiabá, Universidade Federal do Mato Grosso, Instituto Linguístico., Macêdo, M 2123, 09 11 
1990 (INPA);  Cuiabá, Universidade Federal do Mato Grosso, Instituto Linguístico, Macêdo, 
M 2123, 09 11 1990 (INPA);  Cuiabá, Universidade Federal do Mato Grosso, Instituto 
Linguístico., Macêdo, M 2147, 16 05 1989 (INPA); Campus da Universidade Federal do Mato 
Grosso, Campus da Universidade Federal do Mato Grosso, proximidade do Campo de 
Provas., Macêdo, M 801, 10 07 1978 (INPA); Km 4 da estrada Chapada dos Guimarães., 
Silva, MF da 6353, 1979 (INPA); Nobres, Nobres, Próximo à Serra Caixa Furada., Macêdo, 
M 4457, 07 11 1995 (INPA); Nossa Senhora do Livramento, Nossa Senhora do Livramento, 
Fazenda Rosalina, Grotão das Cobras., Macêdo, M 2277, 15 08 1989 (INPA);  Santo Antônio 
do Leverger, M.S. Carvalho 55, (RB);  , M.S. Carvalho 74, 13 12 1997 (RB);  Várzea Grande, 
Várzea Grande, Limpo Grande, Várzea Grande., Macêdo, M 4229, 23 06 1995 (INPA);  D. 
Sucre 10441, 27 12 1973 (RB); J M Lemes 4132, (RB); M.G. Silva 5058, 21 6 1979 (RB); 
Mato Grosso do Sul. Rio Verde de Mato Grosso, D.T. Azevedo 34, 2 11 2012 (RB); V.F. 
Mansano 969, 2 11 2012 (RB); Minas Gerais. Ituiutaba, Macedo 842, 14 dez 1946 (UB); São 
Paulo. Campinas, L.A.F. Matthes (RB); In regione cursus superioris flumminis Apa, Hassler 
7882, nov 1901-1902 (P); Hassler 7882, (P); PARAGUAI: Zwischen Rio Apa und Rio 
Aquidaban, Fiebrig 4523, 31 dez 1908 (M) 
III.3.16. Hymenaea torrei León (1949: 4). Type: Cuba. Oriente, Península Cabo Cruz, mouth 
of Rio Puercas, West of Pilon, July 1949, Alain & Crisógono 1051 (Holotype: LS). Figure 
17. 
Tree up to 10 m; the branchlets light brown, densely puberulent. Leaves short-petiolate, the 
petioles 7-10 mm long, desnsely puberulent; leaflets with twisted petiolule, ca. 2 mm long, 
leaflet blades ovate to elliptic, 2.5-4.7 × 1.5-2.5 cm, coriaceous, glabrous, shynning on both 
faces, apex obtuse to retuse, rarely acuminate, the base obliquely asymmetric. Inflorescence 
racemose with short secondary and tertiary axis, with a corimbiform aspect; pedicel 4-5 mm 
long, bracteoles caducuous. Calyx 4, 8-10 × 7-8 mm; corolla pentamerous, with, petals 
obovate, 9-10 × 5-6 mm, not clawed. Stamens 10; filaments 16-20 mm ong, the anthers ca. 4 
mm long. Gynoecium pubescent; ovary arcuate-elliptic, covered by trichomes, the stye ca. 15 
mm long, ovules 6. Fruits oblong to obvoid, 2.5-6.6 × 2.5-3.6 cm, verrucose. Seeds 1-4. 
Phenology: Flowering and fruiting in July. 
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Distribution and habitats: This species is endemic to Cuba. Apparently it grown near water 
and in hills. 
Taxonomic comments: Hymenaea torrei was described by Léon (1949) based on one 
collection of Cuba. This species present a strongy verrucose fruit wich reseamble those of the 
African Hymenaeae verrucosa. Contudo, a relação entre H. torrei e as demais espécies do 
gênero ainda não pode ser testada em estudos filogenéticos devido a falta de material. 
Additional material examined: CUBA. ORIENTE. Orillas del Río de las Puercas, Pión, 25 
July 1949 (fl./fr.), Alain & Crisógono 1051 (HAC!). 
III.3.17. Hymenaea travassii Kuhlmann ex Paes (1971: 1). Type: Bolivia. “região de 
Tuname, perto de Águas Calientes (Estrada de ferro Brasil–Bolívia), 5 February 1955, L. 
Travassos s/n (Holotype: RB 135361 [cited by Paes (1971) as RB 135561]). Figure 18. 
Treelet or shrub, 1–2 m; bark smooth, striate, grey to brownish, no exudate observed; 
branchlets terete in cross section, 0.4–0.6 cm thick, sericeous. Petioles terete, basally and 
apically enlarged, 1.2–2.1 cm long, sericeous; petiolules twisted, 3.2–5.6 mm long, sericeous, 
rarely glabrescent; leaflet blades subcoriaceous, ovate or sometimes slightly elliptic, strongly 
asymmetric at the base, usually ca. two times longer than wide, 4.8–7.8 × 2.9–4.8 cm, the 
base obliquely cordate, strongly asymmetric, the apex emarginate or obtuse, the abaxial 
surface sparsely to densely lanate, rarely glabrescent, the adaxial surface sparsely lanate to 
glabrescent, the midvein and secondary veinssalient on both surfaces. Inflorescences 
racemose with short secondary and tertiary axis and a corimbiform aspect, terminal, the 
flowers more or less spirally arranged on the rectangular axis, 1.6–2.0 mm wide, densely 
yellow-brownish lanate; bracts caducous. Pedicels rectangular, 2.2–5.1 × 1.7–2.3 mm, 
densely lanate; bracteoles paired, opposite, located at the apex of the pedicel, ovate to 
elliptic, 8–13.3 × 6–7 mm, densely sericeous adaxially and abaxially, caducous; hypanthium 
2.2–4 × 4.7–5.2 mm; flower buds light brown to whitish, ovate to elliptic, rarely globose, 
7.3–12.7 × 6.1–9.2 mm, sericeous. Calyx light brown, densely sericeous adaxially and 
abaxially, tetramerous, subequal, elliptic to ovate, 13.2–15.2 × 6.6–9.7 mm. Corolla 
pentamerous, the petals subequal, white, membranaceous, glabrous, caducous, the blade 
ovate to broadly elliptic, 11.1–17.1 × 5.5–9.4 mm. Stamens glabrous, the filaments white to 
cream, 16.9–25 mm long, the anthers cream, oblong, 6.1–7.1 × 1.5–2.5 mm, glabrous. 
Gynoecium cream-yellowish, reddish when fertilized, glabrous; the stipe terete in cross 
section, 2.4–3.0 mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate–elliptic, 7.0–7.6 × 
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2.5–3.0 mm, glabrous, ovules ca. 10–11 per ovary, the style terete in cross section, 13.7–
15.6mm, glabrous, the stigma punctiform. Mature fruits not seen. 
Phenology: Flowering between October and January. Fruiting in March. 
Distribution and habitats: Hymenaea travassii grows in the Tuname region, around the 
municipality of Águas Calientes, eastern Bolivia, where it is endemic to the Chaco 
vegetation. 
Taxonomic comments: Hymenaea travassii was described by Paes (1971) based on the 
annotations by J.G. Kuhlmann who included a label on the material collected in the Tuname 
region in eastern Bolívia. Paes (1971) presented a Latin diagnosis but did not discuss the 
taxon`s relationships to other species. Lee & Langenheim (1975) considered H. travassii as a 
species of dubious status and suggested that it is sufficiently morphologically similar to H. 
courbaril to not merit separate species recognition. Their conclusion resulted largely from the 
absence of herbarium collections including the type collection at the time of their study. 
Specimens of the species have been identified as H. stigonocarpa in several herbaria, due to 
the morphological similarity of the two species. This species apparently remaind unknown to 
the botanists until Pinto et al. (2015) restabilished the use of this name, providing a more 
complete description and illustration. 
Additional material examined: BOLIVIA. PROV. SANTA CRUZ: carretera a 
Cochabamba, km 8, 440m, 15 November 1976, E. Meneces & E. Ruíz 432 (K); Chiquitos, 
33km al este de Taperas yendo hacia Robore, 11 November 1996, A. Jardim & F. Mamani 
3650 (K); Chiquitos, ca. 2km E of Taperas on road to Chochís, 400m, 28 December 1999, J. 
R. I. Wood & D. J. Goyder15665 (K); Chiquitos, entre Narajos e Santiago de Chiquitos, 
19km W de Naranjos, 03 December 2002, R. Mello–Silva et al. 2005 (K, RB); Chiquitos, 
camino de San Jose a Robere, a 9km W de Las Toperas, 426m, 28 January 2004, J. G. Seijo 
et al. 3054 (HUEFS); Chiquitos, viejo camino 12km de Taperas hacia Roboré, 463m, 7 
November 2007, J. R.I. Wood et al. 23818 (K); Chiquitos, carretera entre Taperas e Ipias, 
408m, 20 March 2009, J. R.I. Wood et al. 25840 (K); Germán Busch, entre 8 a 10km de El 
Carmen Rivero Torrez, camino hacia Roboré, 140m, 14 October 2007, J.R.I. Wood et al. 
23535 (K). 
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III.3.18. Hymenaea velutina Ducke (1925: 48). Type: Brazil. Piauí, “Habitat in silvitatis 
Piauhy regiones Piracuruca campis Tabuleiro Grande”, 7 Octuber 1909, M.A. Lisbôa 2398 
(Lectotype: RB!, designated by Lee & Langenheim (1975); Isolectotype: F, MG!, U, US). 
Figure 19. 
Small tree or shrub to ca. 1.5-5 m; bark smooth, striate, brown; exudate not observed; 
branchlets 0.5-1 cm thick, glabrous. Petioles terete, basally and apically enlarged, 1.5-2.7 cm 
long, glabrous; petiolules twisted, 4-5 mm long, glabrous; leaflet blades chartaceous, oblong 
to elliptic (rarely ovate), usually ca. two times longer than wide, 6-11 × 3-5.5 cm, the base 
obliquely cordate to rounded, asymmetric, the apex rounded, the abaxial surface glabrous, 
opaque, the adaxial surface glabrous, opaque to slightly lustrous, venation reticulate, 
conspicuous on both surfaces. Inflorescences racemose with long secondary and tertiary axis 
and a paniculiform aspect, terminal, the flowers spirally arranged on the axis, the axis 
rectangular in cross section, 1.5-4 mm wide, velutinous; bracts caducous. Pedicels 
rectangular in cross section, 5-5.5 × 2-3 mm, velutinous; bracteoles paired, subopposite, 
located at the apex of the pedicel, obovate, 5.5-6.5 × 4.3-5 mm, velutinous externally and 
glabrous internally, caducous; hypanthum with a distension on the apex and an elongated 
base, the distension 4-5 × 5.5-6.5 mm, the elongation 3.5-5 × 1.5-2.5 mm; flower buds dark 
golden-brownish, ellipsioid to ovate, 9-14 × 6.4-7.5 mm, velutinous. Calyx dark golden to 
brown, velutinous externally and densely sericeous internally, the segments 4, subequal, 
elliptic to ovate, 12-20 × 8.5-11 mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, white, 
membranaceous, glabrous, caducous, the blade slightly clawed, elliptic to obovate, the claw 
3-4.5 mm long, the blade 12-15.5 × 6.5-7.5 mm. Stamens 10, glabrous, the filaments white, 
with glands on the surface, 25-30 mm long, the anthers cream to yellow, oblong to elliptic, 8-
9.5 × 2-2.5 mm, glabrous. Gynoecium cream-greenish, glabrous; the stipe terete in cross 
section, 1.5-2 mm long, glabrous, the ovary oblong or slightly arcuate-elliptic, 5.5-7.5 × 2.5-
3.6 mm, glabrous, ovules ca. 10, the style terete in cross section, 25-30 mm long, glabrous, 
the stigma punctiform. Fruits opaque brown, smooth with a transversal salience (vein like), 
glabrous, the body oblong to ellipsioid, 8-15 × 4-5 cm. Seeds 5-8 per fruit, brown. 
Phenology: Flowering from November to December. Fruiting in February to May. 
Distribution and habitats: This species is distributed mainly in Caatinga environments in 
the northeast region of Brazil. It occurs mainly in sandy soils.  
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Taxonomic comments: Hymenaea velutina was described by Ducke (1925) based on a 
syntype collection from Piauí (Brazil) and later a lectotype was proposed by Lee & 
Langenheim (1975). Ducke (l.c) suggest a similarity to H. eriogyne but these species are 
easily separated mainly by ovary pubescence (absent in H. velutina). The outstanding 
characteristic of this species is a transversal salience (vein like) conspicuous in the epicarp 
and sometime in the fertilized ovary.  
Additional material examined: BRAZL: BAHIA. Baixo Médio São Francisco, Remanso., , 
Guedes 16019, 23 set 2009, -9.3647222 /-41.793888 (HUEFS, ALCB); Barra, Lagoa do 
Canto, Guedes 14504, 17 nov 2007, -11.083333 /-43.133333 (ALCB); Casa Nova, Próximo 
ao rio São Francisco., Nunes 714, 28 dez 2001, -9.4102777 /-41.149722 (HUEFS); CA. 
17km S do entroncamento para Casa Nova Velha com a BR, próximo à entrada do Balneário 
Dunas do Velho Chico., Queiroz 7900, 5 37803 , -9.4158333 / (HUEFS); Ca. De 30km de 
remanso para Casa Nova., Nunes 519, 16 jun 2001, -9.3855555 /-41.817777 (HUEFS, 
ALCB, CEPEC); Sítio Recanto, Pesqueira 85, 22 mar 2008, -9.613661 /-41.279102 
(HUEFS); ca. 39,6km E de Remanso, na estrada para Casa Nova., Queiroz 7404, 1 set 2002, 
-9.3761111 /-41.807222 (HUEFS, ALCB); Fazenda Santarém., Queiroz 8042, 29 nov 2003, -
9.5361111 /-41.352777 (HUEFS); Ca. De 30km de remanso para Casa Nova., Nunes 509, 16 
jun 2001, -9.3855555 /-41.817777 (HUEFS, ALCB, CEPEC); Próximo a Casa Va Velha 
17km do troncamento na estrada BA235 para remanso, que fica 35km depois de Casa Nova., 
Harley 54347, 27 abr 2001, / (ALCB, CEPEC); Próximo a Casa Nova Velha 17km do 
troncamento na estrada BA235 para Remanso, que fica 15km depois de Casa Nova., Harley 
54047, 5 fev 2001, / (CEPEC); Entre Santo Inácio e Gameleira, , Pinto s/n, 26 out 1970, / 
(ALCB); Formosa do Rio Preto, 27km de Coaceral, na estrada para Formosa do Rio Preto., 
Harley 53775, 28 mar 2000, -10.610277 /-45.283333 (HUEFS, ALCB); Gentio do Ouro, Ca. 
15km E de Gentio do Ouro, na estrada para Mirorós., Queiroz 3983, 17 jun 1994, / (HUEFS); 
Serra do Santo Inácio. Ca. 18´30km na estrada de Xique-Xique para Santo Inácio., Carvalho 
2900, 17 mar 1990, / (CEPEC); Xique-Xique, Cacimba. Estrada etre Xique-Xique e Barra, 
próximo a entrada para Gentio do Ouro., Conceição 2902, 30 jun 2008, -11.128333 /-
44.352222 (HUEFS); Caminho a Santo Inácio, Arbo 2482, 19 jan 1997, -11.016666 /-
42.716666 (CEPEC); CEARÁ. Camocim, Ziú, Fernandes s/n, jan 2007 , / (HUEFS); 
Cratéus, Serra das Almas, Araújo 1596, 19 set 2002, / (HUEFS); Trilha Cruzinhos, Araújo 
1489, 8 mai 2002, -5.2991666 /-41.002222 (HUEFS); MARANHÃO. Caxias, Na BR 316 
entre Caxias e Timon, 39 km SE de Caxias e ca. 37km NW de teresina., Thomas s/n, 24 jan 
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1993, / (HUEFS, CEPEC); PIAUÍ. 13,5km de Itainópolis, Andrade-Lima s/n, 5 dez 1971, / 
(ASE); Bom Jesus da Gurgueia, , Félix 7943, 18 mai 1997, / (HUEFS); Caracol, Toca do 
Enoc. Sítio com pinturas rupestres, caverna e olho d'água., Melo 8840, 23 nov 2010, -
9.1644444 /-43.384444 (HUEFS); Parque Nacional da Serra das Confusões., Santos 1455, 22 
jun 2007, -9.2213888 / (HUEFS); Cocal, Jacarandá, Chaves 498, 28 set 2003, -3.5452777 /-
41.064166 (HUEFS); Guadalupe, , Mendes s/n, 10 mar 2009, / (HUEFS); Picos, Margem BR 
316, a 18km da cidade., Andrade-Lima s/n, 5 dez 1971, / (ASE); Margem BR 316, a 18km da 
cidade., Andrade-Lima s/n, 5 dez 1971, / (ASE); São Raimundo Nonato, Parque Nacional da 
Serra da Capivara. Serra Vermelha., Machado 637, 21 jan 2012, -10.881666 /-44.678055 
(HUEFS). 
III.3.19. Hymenaea verrucosa Gaertn. (1791: 306). Trachylobium verrucosum (Gaertn.) 
Oliv. (1871: 311). Type: Madagascar. Gaertner s.n. (Holotype: TUB, fruit collection). Figure 
20. 
Trachylobium gaertnerianum Hayne (1827: 744). Hymenaea gaertneriana (Hayne) D. Dietr. 
(1840: 1473). Type: Indonesia. Java, C.V. Martius s.n. (Holotype: M024589!) 
Trachylobium hornemannianum Hayne (1827: 744). Hymenaea hornemmaniana (Hayne) D. 
Dietr. (1840: 1473). Type: Mauritius. Horneman s.n. (Holotype: C10000759) 
Trachylobium lamarckeanum Hayne (1827: 744). Hymenaea lamarckiana (Hayne) D. Dietr. 
(1840: 1473). Type: Madagascar (?), Lamarck (?) (Holotype: C10000758) 
Tree to ca. 4-6 m (-25 m); bark smooth, striate, gray to brownish; branchlets 0.6-0.8 cm 
thick, glabrescent. Petioles terete, basally and apically enlarged, 1.1-2.2 cm long, glabrous; 
petiolules twisted, 4.8-8.1 mm long, glabrescent; leaflet blades chartaceous, ovate to elliptic, 
usually ca. two times longer than wide, 6-9.8 c 2.4-5 cm, the base obliquely rounded, 
asymmetric, the apex acuminate, the abaxial surface glabrous or with few sparse hairs, the 
adaxial surface glabrous, lustrous, venation reticulate, the midrib and secondary veins salient 
abaxially and slightly impressed adaxially. Inflorescences racemose with long secondary and 
tertiary axis and a paniculiform aspect, terminal, the flowers spirally arranged on the axis, the 
axis rectangular in cross section, 1.4-2.1 mm wide, minutely tomentose; bracts caducous. 
Pedicels rectangular to terete in cross section, 1.6-2.9 × 1.4-1.5 mm, sericeous; bracteoles 
paired, subopposite, located at the apex of the pedicel, obovate, 4.8-8.9 × 4-5.6 mm, densely 
tomentose externally and glabrescent internally, caducous; hypanthium with a distension on 
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the apex and an elongated base, the distension extremely short, ca.1 mm long and 2 mm 
wide, the elongation 1.6-2.9 × 1.4-1.5 mm; flower buds light brown to whitish, ovate to 
elliptic, 4.9-7.1 × 5-6.1 mm, tomentose. Calyx light brown, densely sericeous externally and 
internally, the segments 4, subequal, elliptic to ovate, 8.7-10 × 5.8-7 mm. Corolla usually 
with three regular and two vestigial petals, rarelly pentamerous, the petals subequals, white, 
membranaceous, glabrous, caducous, the blade strongly clawed, more or less circular, claw 
4.8-7.6 mm long, blade 7.4-8.3 × 5.5-9 mm; vestigial petals ca. 1.4 mm. Stamens 10, 
glabrous, the filaments white, with glands on the surface, 9.8-12.6 mm long, the anthers 
cream to yellow, oblong to elliptic, 2.6-2.9 × 1-1.2 mm, glabrous. Gynoecium the stipe terete 
in cross section, ca. 2 mm long, usually hidden in the pubescence of the base of the ovary, the 
ovary slightly arcuate oblong, 2.8-3.5 × 1.6-1.9 mm, almost totally glabrous, with a tuff of 
hair on the base, ovules ca. 10, the style terete in cross section, 8.9-9.4 mm long, glabrous, 
the stigma punctiform. Fruits dark brown, with prominent resin pockets on the surface, 
glabrous, the body ovoid to ellipsioid, 3.7-5 × 2.4-3.5 cm. Seeds ca. 1-2 per fruit, brown. 
Phenology: Flowering February to April. Fruiting August to December. 
Distribution and habitats: This is the only African species of the genus. It occurs in 
evergreen forests in the east cost of Africa and in Madagascar. 
Taxonomic comments: Hymenaea verrucosa was the second species described for 
Hymenaea by Gartner (1791), based only in fruits collection of Madagascar. Lamark (1792) 
improved the description by adding information of vegetative organs and flowers and also 
with a more complete illustration. The unqiue presence of three mature and two vestigial 
petals led botanists to doubt the position of the African taxon under the Hymenaea concept. 
Then, Hayne (1830) stablished the genus Trachylobium, describing four species for the genus 
and circumscribed H. verrucosa within this genus. Later, Langenheim & Lee (1974) 
restabilished the African species H. verrucosa and adopted again the concept of an Amphi-
Atlantic genus, based on their morphological observations and also in the studies of 
Langenheim (1973) in resin from legume trees. Molecular studies do not have supported the 
African species as a different genus nor even as a sister group of the other species of 
Hymenaea (Chapter I in this thesis).  
Additional material examined: ÁFRICA DO SUL: NATAL. Pietermaritzburg, Lyall 2930, 
10 mai 1968 (M); . Pietermaritzburg, Lamont Road. Durban University Sports ground., 
Nichols 787, 9 abr 1984 (K); Stanger, Durban Botanic Gardens, Ngwenya 123, 20 mai 1985 
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(K); AUSTRALIA: Eastern shore terrance, Golf course area, Dupuy 421, 17 fev 1986 (K); 
BRASIL: RIO DE JANEIRO. Rio de Janeiro, D.M. Tourinho 23, 27 4 1993 (RB); 
D.M.Tourinho 4, 11 11 1992 (RB); 12 5 1960 (RB); V.F. Gonçalves 166, 6 2 1991 (RB); 
CEYLON: COLOMBO. Victoria Park, Worthington 954, 27 mai 1940 (K); Worthington 
1149, 31 jan 1942 (K); Galle Reservoir on road to Hiniduma. Wet evergreen, border of 
reservoir. Low alt., Kostermans 28553, 25 jan 1980 (K); Worthington 6680, (K); CONGO: 
Chevalier 27960, 15-18 ago 1912 (P); FRANÇA: . La Réunion, Rivière des Pluies. Haute, 
Rivals P03498772, 25 mai 1966 (P); KENYA: COAST PROV.. Kilifi Dist., 8 mi. S. of Jilore 
Forest Station, near road to Mida. Map reference to Jilore FS: Kenya 1:50,000 Sheet 192/11. 
Grid Ref. RG 025 464, Perdue 10045, 22 nov 1969 (K); Buda Mafisini, 3955, 21 jan 1964 
(K); Malindi, Arabuko-Sokoke forest, Along the fence of Gede-KEFRI station, Kimeu 521, 6 
dez 2007 (K); Arabuleo, Graliam 284, (K); K7, Arabuko Forest, Malindi 30m, Robertson 
3531, 15 abr 1983 (K); CEDI, coast province. Afzelia, Mimusops tsc. On grey sandy, Trump 
100, 30 mar 1954 (K); MADAGASCAR: ATSINANANA. Toamasina, Sous/Pref. 
Brickaville, Commune Ambinaninony, Fokontany Andranokoditra. Partie Nord de la forêt de 
Vohibola, Andrazana 6km nord-ouest de Tampina, au bord ouest du Canal de Pangalanina, 
Lehavana 95, 28 abr 2004 (P); FIVONDRONANA: Mahanoro, Firaisana: Ambodibonara, 
Fokontany: Ambalavontaka, Razakamalala 1417, 13 jun 2004 (P); DIEGO-SUAREZ. 
Antsiranana, Ampasindava, forêt de Betsitsika (13º46'S - 47º59'E). A 1008m du point côté 69, 
au 93º, Madiomanana 213, 6 jan 2009 (P); Ampasindava, forêt de Betsitsika (13º46'S - 
47º59'E). A 1008m du point côte 69, au 93º, Madiomanana 213, 6 jan 2009 (K); sous-
préfecture de Vohemar, commune rurale de Daraina. A 250m du point côté 107, au 225º, 
Ranirison 563, 1 abr 2004 (P); sous-préfecture de Vohemar, commune rurale de Daraina. 
Daraina, forêt de Binara (13º15'S - 49º37E). A 250m du point côté 107, au 255º, Ranirison 
563, 1 abr 2004 (K); Ursch 265, (P); Fianarantsoa. Mananjary, Unpaved coastal road N of 
Mananjary, 7,2km N of airport, Dorr 3895, 9 mar 1985 (P); Fivondronana. Mahanoro, 
Commune rurale: Ambodibonara, Fokontany: Ambalavontaka, Razakamalala 886, 8 nov 
2003 (P); Nossi-be. Hell-ville, Réserves Naturelles, Ramamonjisoa 11458, 19 abr (K); Sava. 
Sambava, Anjangoveratra, Ambavala. À ouest du Fokontany Ambavala, Randrianarivony 
144, 21 abr 2008 (P); Andrangoveratra, Randriatsivery 309, 21 abr 2008 (P); 
Antongompahitia, 3544, 21 mai 1951 (P); Votomasina. Vohipeno, 9925, 20 abr 1953 (P); . 
Ambanizana , Masoala pensinsula. Ambanizana: on beach path leading south., Nicoll 530, 12 
abr 1987 (P); Ambila, Au sur de Tamatave. Bord de lagune em forêt littorale, Decary 6295, 1 
mai 1928 (P); Au sur de Tamatave., Decary 6298, 1 mai 1928 (P); 130, 28 nov 1952 (P); 
164 
 
4584, 1 mar 1952 (K); Ambila - Lemaitso, Bernier 479, 2 out 1968 (P); Andevoranto. Bord de 
la reviére Pangaleve, Chéodore 1502, 18 fev 1948 (P); Andevoranto. Bord de la reviére, 
Ramanokoto 1527, 29 fev 1948 (P); Razafimanantsoa 1511, 1 mar 1948 (P); Ambohy, Nosy 
Vorika, 19633, 22 fev 1960 (P); Analalava, 3653, 28 abr 1951 (P); sur tasty latesitique, 
19642, 7 abr 1960 (P); Antalaha, Bon 10745, 26 mar 1960 (P); 7049, 14 mar 1955 (P); 
Antsiranana, Antsiranana II, Andrafiabe, Ambolobozokely, Anjialava, 3km ai Nord du village 
d'Ambolobozokely, Be 137, 16 jun 2005 (P); Antsiranana II, Andrafiabe, Ambolobozokely, 
Anjialava, 3km ai Nord du village d'Ambolobozokely., Be 137, 16 jun 2005 (K); 
Fivondronana: Vohémar, Firaisana: Tsarabaria, Fokontany: Manakana, Rabehevitra 279, 15 
jul 2003 (P); Fivondronana: Vohémar, Firaisana: Tsarabaria, Fokontany: Manakana., 
Rabenantoandro 1370, 1 mar 2003 (P); Fivondronana: Vohémar, Firaisana: Tsarabaria, 
Fokontany: Manakana., Rabenantoandro 1370, (K); Fivondronana: Vohémar, Firaisana: 
Tsarabaria, Fokontany: Manakana., Rabevohitra 5089, 12 mar 2004 (P); Rabevohitra 4461, 
22 fev 2003 (P); Fivondronana: Vohémar, Commune rurale: Nosy be. Lieu de campement ai 
bord du lac Sahaka. Près de la forêt d'Analabe, Rabevohitra 5561, (K); Fivondronana 
d'Antalaha, Canton d'Ambohitralanana, à l'embouchure d'Antanambazaha. Presqu'île de 
Masoala., Rahajasoa 318, 25 abr 1994 (P); dans le domanine de Sambirano, Ambanja, 
Ralimanana 27, 20 nov 1996 (P); Forêt classée d'Ambato, dans le domaine de Sambirano, 
Ambanja., Ralimanana 27, 20 nov 1996 (K); Antsiranana II, Antsiranana II, Mangoaka, 
Ankorefo, au bord de la route vers la forêt de la montagne d'Ambre, Rakotonandrasana 911, 
15 jun 2005 (P); Didy, Itirnéraire de Didy à Brickaville, Cours 4647, abr 1954 (P); Itirnéraire 
de Didy à Brickaville, Cours 4647, abr 1954 (P); Fianarantsoa, Sous Préfecture: Nosy Varika. 
Commune rural: Ambahy. À 2.5km au Nord Est du villade d'Ambahy, forêt primaire dégradée 
dominéé par "Rombavy" Polyalthia (Annonaceae), Ludovic 460, 12 nov 2003 (P); 
Fivondrinana: Mahanoro, Firaisana: Ambodibonara, Fokontany: Ambalavontaka, 
Ranaivojaona 643, 20 abr 2004 (P); Hell-ville, Nossi-Be, Ramamorijisoa 11458, 19 (25) abr 
(jun) 1961 (P); Ilalka, Votomansky, 25418, mai 1965 (P); Mahanoro, Canal des Pangalanes, 
Allorge 2676, 17 nov 2001 (P); Votomandry, Cocleotave- Rakotogafy 571, 27 abr 1966 (P); 
Majunga, Mahajanga Rural. Antsianitia. Forêt d'Antsahanitia, 23 km au N de Mahajanga (le 
long de la route), Andriamahay 2236, 22 abr 2009 (K); Mananjary, Geay 8041, 31 jul 1909 
(P); Geay 8040, 31 jul 1909 (P); Geay 8039, 31 jul 1909 (P); Geay 7584, 31 jul 1909 (P); 
Geay 7583, 31 jul 1909 (P); Nosy Vorika, 19762, (P); Sambava, Environs de Sambava (cote 
nord-est). Bois littoraux sur sable, Humbert 24372, 28-03 nov-dez 1950 (P); Morat 2816, nov 
1967 (P); Morat 2816, nov 1967 (P); Morat 2816, nov 1967 (P); Tamatave, Prafektur: 
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Maroantsetra / Gemeinde: Ambanizana. Prente au-dessus du Tampolo, près de la limite du 
Parc National Masoala, Aridy 492, 21 jan 2005 (P); Präfektur: Maroantsetra. Gemeinde: 
Ambanizana, Aridy 646, 14 fev 2008 (K); Cours 2956, 10 out 1946 (P); 23-24km E of 
Brickaville near ferry crossing to Andevoranto & Ambila-Lemaitso, scrubby forest on sand, 
alt. near sea level., Gentry 11367, 28 abr 1974 (P); Loher 2513, mar 1911 (M); Eastern 
Domain Ambil-Lemaitso, 10km E. of Brickville, Schatz 1470, 29 ago 1987 (P); Eastern 
Domain Ambil-Lemaitso, 10km E of Brickville, Schatz 1570, 29 ago 1987 (K); P00149351, 
1905 (P); Analangava, 1361, 8 mai 1950 (P); Tamatave (Toamasina), South of Ambila-
Lemaitso, near the coast, D. J. 13, 24 12 1988 (K); South of Ambila-Lemaitso, near the coast; 
Frequent in coastal forest. Growing on sand, Du Puy 13, 24 dez 1988 (P); Tanambao, Canton 
de Sahavato, District de Nosy-Varika. Station: au bord d'um ruisseau., 641, 17 fev 1960 (P); 
Toamasina, Fiv: Maroantsetra. Comm: Anjahana. Fok: Ambanizana., Antilahimena 1014, 17 
abr 2002 (P); Island of Nosy Mangabe, 5kmS of Maroantsetra in the Bay of Antongil., 
Carlson 124, 18 abr 1990 (P); ?? And of Nosy Mangabe, 5km S of Maro??setra in the Bay of 
Antogil., Carlson 124, 18 abr 1990 (K); Toamasina, Sous/Pref. Brickaville, commune 
Ambinaninony, Fokontany Andranokoditra. Partie Nord de la forêt de Vohibola, Andrazana 
6km nord-ouest de Tampina, au bord ouest du Canal de Pangalanina, Lehavana 95, 28 abr 
2004 (K); Between Ambila ... Lemaitso and Andovoranto, Phillipson 1889, 8 jun 1987 (P); 
Between Ambila-Lemaitso and Andovoranto, Phillipson 1889, 8 jun 1987 (K); A 150m au 
nord du campement Ambanizana, au bord de la mer, Firaisana Anjahana, Fivondronana 
Maroantsetra. Presque'île de Masoala, Rabe 65, 23 jun 1994 (P); Fivondronana, Firaisana: 
Maroantsetra, Fokotany: Maroantsetra, Rabe 233, 21 mar 1995 (P); A 150m au nord du 
campement Ambanizana, au bord de la mer, Firaisana Anjahana, Fivondronana Maroantsetra. 
Presqu'île de Masoala, Rabe 65, 23 jun 1994 (K); Forêt littorale sur sable juste au Nord de la 
riviére de Tampolo et du campament., Rabevohitra 3863, 11 out 2001 (P); Ambila-Lemaitso, 
Rakotomalaza 1383, 5 jul 1997 (K); À l'est du campement du M.B.G., sur la piste vers la 
parcelle d'Ambanizana; Maroantsetra, Randriamarosoa 167, 23 jun 1994 (P); à 
Andavakimenarana, Andevoranto, Brickaville, Tamatave., Ratovoson 27, 12-16 fev 1999 (P); 
Fivondronana: Mahanoro, Firaisana: Ambodibonara, Fokontany: Ambalavontaka., 
Razakamalala 1535, 27 set 2004 (P); Fivondronana: Mahanoro, Firaisana: Ambodibonara, 
Fokontany: Ambalavontaka., Razakamalala 1417, 12 jun 2004 (K); Ambahy Fprest, ca. 20km 
S of Nosy Varika. L, Rogers 253, 22 abr 2004 (K); Nosy Mangabe, a 520 hectare island 5 km 
from Maroantsetra in the Bay of Antongil., Schatz 2345, 6-8 mai 1988 (P); Nosy Mangabe, a 
520 hectare island 5km from Maroantsetra in the Bay of Antogil, Schatz 2345, 6-8 mai 1988 
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(K); Along road Ambila-Lemaitso to Andevoranto 3km S of turnoff to Amapasimanolotra 
(Brickaville), Zarucchi 7419, 15 mai 1991 (P); Km 13 of road Ampasimanolotra (Bricka 
ville) to Ambila-Lemaitso, ca. 300m before ferry crossing, Zarucchi 7405, 13 mai 1991 (P); 
Km 13 of road Ampasimanolotra (Bricka ville) to Ambila-Lemaitso, ca. 300m before ferry 
crossing, Zarucchi 7405, 13 mai 1991 (K); Along road Ambila-Lemaitso to Andevoranto 3km 
S of turnoff to Amapasimanolotra (Brickaville), Zarucchi 7419, 15 mai 1991 (K); 
Ambanizana. Masoala Peninsula. Along beach., Zjhra 437, jun 1993 (P); Ambanizana, 
Masoala Peninsula., Zjhra 437, jun 1993 (K); Toamasina (Tamatave), East Coast, near 
Ampasimonolotra (Brickaville), c. 12km S of Ambila-Lemaitso, D. J. 203, 15 abr 1989 (K); 
East Coast, near Ampasimanolotra (Brickaville). C. 12km S of Ambila-lemaitso. On white 
sand, with Intsia. Frequent., Du Puy 203, 15 abr 1989 (P); Tomasina, East coast. Litoral forest 
south of the village of Ambila-Lemaitso, Lewis 726, 2 out 1993 (P); Vohémar, Sous-
préfécture de Vohémas, Commune rurale de Daraina, Fokontany Amparihirano, Maraia 019, 
25 out 2004 (P); Alleizette 1370, (P); Fiv: Maroantsetra. Comm: Anjahana. Fok: Ambanizana, 
Antilahimena 1014, 17 abr 2002 (K); Areón P00149360, (P); Baron P00149353, 1823 (P); 
Central Madagascar, Baron 2225, dez 1883 (K); Central Madagascar, Baron 2573, dez 1883 
(K); Bernier P00149354, (P); Bernier 2835, (P); Bernier 213, (P); Boivin P00149358, (P); 
Baie de Rigny, Boivin 2751, 1846 (P); Bowles , 17 jul 1803 (K); Anandrivola (em S. des det. 
De Marantsetra), Capuron 8934, 26 jan 1954 (P); Capuron , 26 jan 1954 (K); Le long de la 
voie ferseé em attant à Tamatave, Cours 2956, 10 out 1946 (K); de la Bathie P06894838, (P); 
Decary 1650, 8 abr 1923 (P); Decary 1617, 22 mar 1923 (P); Presqu'il Rodoana, Decary 
1617, 22 mai 1923 (K); Drake 270, (P); Drake P00149407, (P); Drake P00149406, (P); Du 
Petit-Thouars P00149370, (P); Hildebrandt 3398, abr 1880 (P); Hildebrandt 3125, set 1879 
(P); Hildebrandt 3125, set 1879 (P); Hildebrandt 3125, set 1879 (M); Nossi-bé, Hildebrandt 
3398, abr 1880 (M); Hildebrandt 3125, set 1879 (K); Nossi-be!, Hildebrandt 3398, abr 1880 
(K); Environs de Sambava (core nord-est), Humbert 24472, 28 nov 1950 (K); Humblot 147, 
(P); Humblot 147, (P); Humblot 147, out 1883 (K); Lowel P00149386, dez 1923 (P); Lowel 
117, 14 jun 1924 (P); Gathered between Tamatave and Antananarivo, Meller , jul/ago 1802 
(K); Masoala pensinsula. Ambanizana: on beach path leading south., Nicoll 530, 12 abr 1987 
(K); Perrier de la Bàthie 14923, 1932 (P); Perrier de la Bàthie 16004, 1932 (P); Perrier de la 
Bàthie 4196, 1932 (P); Massomanangy antalabra, Rakotoniawa 7049, 14 mar (K); Richard 
308, 1837 (P); 14923, 1970 (P); 584, 1 mar 1952 (P); 3177, 27 mar 1950 (P); 4826, 5 jun 
1951 (P); 4930, 27 fev 1952 (P); P00149383, (P); P00149405, (P); P00149404, (P); 
P00149400, (P); P00149399, (P); 17, mai 1941 (P); P00149446, 18 abr 1960 (P); 14500, 9 jul 
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1955 (P); Andavavave, Ambolobozo-Analolava, 15753, 28 mar 1956 (P); Ankarana, 
Fanivelona, Nosy-Vorika. Station plaine, 16114, 29 abr 1956 (P); Anolalava, 15078, 20 jul 
1955 (P); Anjaopao-Ambanja, 7674, 20 out 1953 (P); Antetezona. ?amatave, 9591, 16 mar 
1954 (P); Andrajeng-Antalalla, 5037, 5 mai 1952 (P); Ambanato-ellamanjar, 5649, 5 abr 1952 
(P); Amebotany-Voleitridre-Vohipeno, 6363, 14 out 1952 (P); Corcession-???-Manaujar, 
6647, 8 out 1952 (P); ?? Antalala, 5553, 18 jun 1952 (P); 84, 25 jun 954 (P); Gianaranboa, 
2160, (P); Amborovy Majunga, 3113, 17 fev 1950 (P); Anorotangana ambanja, 2949, 16-30 
mar 1951 (P); Foulpeinte, 2583, 24 mai 1950 (P); abr (K); 19240, 25 nov 1958 (K); Canabao - 
Mananjary, 9522, 25 fev (K); Antetezana - Camatave, 9591, 16 mar (K); Antongompahitra, 
Dct Sambava. Service Forestier, 3544, 21 mai 1951 (K); MOÇAMBIQUE: Cabo Delgado. 
Mocimboa da Praia, Gomes e Sousa 4668, 25 mar 1961 (M); Palma, Localidade Nangade, 
aldeia comunal Ldjungu., Groenendijk 2019, 12 mai 1986 (K); Localidade Nangade, aldeia 
comunal Ldjungu., Groenendijk 2019, 12 mai 1986 (K); Quitarajo, Pt 471, Luke 13908, 24 
nov 2009 (P); Pt 471, Luke 13908, 24 nov 2009 (K); Along road ca. 1km north of the airstrip. 
Quiterajo, Burrows 10873, 29 nov 2008 (K); Pundanhar to Nangade pt 453, Luke 13858, 18 
nov 2009 (P); Pundanhar to Ruvuma River pt 448, Luke 13843, 17 nov 2009 (P); Maputo. 
Maputo, Groenendijk 2159, 28 mar 1989 (K); . Antonio Enes, Makangula Praia, Mogg 32242, 
16 out 1965 (K); Lourenço Marques, Jardim do Governo-Geral, Balsinhas 296, 22 fev 1961 
(K); Num Jardim particular da Rua Infante D. Henrique, Grandvaux Barbosa 8537, 18 abr 
1959 (K); Ponte Vermelha, Mogg 29744, 20 fev 1961 (K); Ponte Vermelha, Mogg 29744, 20 
fev 1961 (K); Between Diaca and Mocímboa da Praia, 20km from Mocimboa da Praia, 
Gomes e Sousa 4668, 25 mar 1961 (K); Mendonça 1471, 21 nov 1942 (K); SENEGAL: 
Environs de Dakar, Adam 327, 17 set 1948 (P); Environs de Dakar, Adam 205, 15 mai 1948 
(P); Dakar, Jardim IFAN, Jaeger 6287, 30 jul 1963 (P); Jardim IFAN, Jaeger 6287, 30 jul 
1963 (P); Environs de Dakar, Adam 327, 17 jan 1948 (P); Environs de Dakar, Adam 327, 17 
set 1948 (P); Environs de Dakar, Adam 205, 4 jan 1948 (P); Environs de Dakar, Adam 205, 15 
mai 1948 (P); Environs de Dakar, Adam 191, 2 jan 1948 (P); SEYCHELLES:  Procter 4147, 
abr 1972 (K); TANGANICA: T3. , Peter 78, 20 jun 1914 (K); Tanga. , 4 miles N of Ambmi, 
Burtt 5355, 5 dez 1935 (K);  Gwigg 398, 11 mar (K); Lindi at Mdengu, Litchfield 5456, 26 
fev 1936 (K); Peter 366, 5 dez 1917 (K); Lindi Lutamba See, Schlieben 6240, 6 abr (K); 
Mabia,  Wallace 832, 23 mar 1933 (K); TANZÂNIA: Côte orientale d'Afrique: Zanzibar, 
Boivin P03499698, 1847-1852 (P); Côte orientale d'Afrique: Zanzibar, Boivin P03499699, 
1847-1852 (P); Tanganyika Territory. Tanga, Burtt 5355, 5 dez 1935 (P); T8, Lindi district., 
Gillett 17950, 21 nov 1966 (P); : Mayotte. , Grande Terre - Comani, Barthclat 961, 8 jul 2002 
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(K); Rhodesia. , Lmagundi Cult, Biegel 4729, 18 dez 1974 (K); Tanga. Pangani, Kibubu, 
Madanga, Tanner 3990, 3 fev 1958 (K); Serewaini, Kipumbwi, Mwera, Tanner 3460, 27 mar 
1957 (K); Ambami, Holst , jun 1893 (K); . Amani, Greenway 933, 28 out 1928 (K); 
Greenway 2295, 18 jul 1930 (K); Greenway 2295, 18 jul 1930 (K); Kwale, Greenway 5840, 
31 jan 1939 (K); Anlazany, Augustin 49, 22 abr 1954 (P); Balfour , out 1875 (K); Chamu, 
Bijoux P03498773, dez (P); Elliott 113, (K); Makonde Plateau, Gillman 1018, 19 abr 1941 
(K); Jard. Alfandega Inglesa, bairro da Polana, Gomes e Sousa 3370, 13 mar 1946 (P); Pom. 
E. Africa. Lourenço Marques, Gomes e Sousa 3370, 13 mar 1946 (P); Gomes e Sousa 3370, 
13 mar 1946 (K); Herne 476, mar (K); Hildebrandt 1217, fev 1874 (K); Afrique Occidentale, 
Jaeger 8121, out 1964 (P); Rovuma Bay Lat. 10S, Kirk , mar 1861 (K); Zanguebarica, Kirk 
9168, (K); Culta in Hort. Bogor sub XI E 190, Kostermans 11192, (P); Moyer 1837, 1887 
(M); O.R.S.T.O.M., c. 17km E. of Abidjan, Oldeman 34, 30 abr 1963 (P); Peter 409, 12 abr 
1918 (K); Ile de france, Ponei P03498774, (P); Bezirk Lindi: Lutamba-See, 40km westlich 
Lindi, 200-250m ü M. - Lichter Wald, Schlieben 6240, 6 abr 1935 (P); Schlieben 6240, 6 abr 
1935 (M); Stocks , nov 1907 (K); Ursch 271, (P); 888, 1 dez 1950 (P); P00468350, (P); 
P00468352, (P); P00468355, (P); 3149, (P); 3149, (P); 32969, dez 1986 (P); Ile Maurice, 
P00418082, (P); Coast Region. Utete, Mchungu Forest. Coastal Forest on sand beside the sea 
at the mouth of the Rufijii Delta, Frontier-Tanzania Coastal Forest Research Programme 
1350, 20 ago 1990 (K); Muehza. Amani, Ruffo 287, 31 out 1969 (K); T6. , 2948, mar 1965 
(K); T8. , Western slopes of Rondo plateau. 5km E. Rutamba. T8, Lindi district, Gillett 
17950, 21 nov 1966 (K); . Utete, Mchungu Forest, Coast Region. Coastal Forest on sand 
beside the sea at the mouth of the Rufiji Delta, Frontier-Tanzania Coastal Forest Research 
Programme 1226, 10 ago 1990 (K); Mrora Forest, eastern seaboard of Mafia Island. Dry 
Coastal Forest and thicket on coral rag overlain by sandy loam., Frontier-Tanzania Coastal 
Forest Research Programme 1503, 17 nov 1990 (K). 
III.3.20. Hymenaea sp. nov. 1. (to be submitted to Systematic Botany). Figure 21. 
Tree to ca. 23 m; bark smooth, striate, gray to brownish; branchlets terete to ovate in cross 
section, 0.6–1.0 cm thick, glabrescent. Petioles terete, basally and apically enlarged, 0.6–0.7 
cm long, glabrescent; petiolules twisted, 3.4–3.6 mm long, sparsely sericeous to glabrescent; 
leaflet blades chartaceous, usually discolor when dry, elliptic, usually ca. two and a half 
times longer than wide, 4.5–8 × 1.5–3.2 cm, the base obliquely cordate, strongly assimetric, 
the apex acuminate, the abaxial surface glabrous, the adaxial surface glabrous, the midrib and 
secondary veins strongly salient abaxially and inconspicuous adaxially. Inflorescences 
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racemose with short secondary and tertiary axis with a corimbiform aspect, terminal, the 
flowers spirally arranged on the axis, the axis rectangular, 1.9–2.5 mm wide, minutely 
tomentose; bracts early caducuous. Pedicels rectangular, 2.3–3.5 × 1.3–2.0 mm, sericeous; 
bracteoles paired opposite, locate at the apex of the pedicel, ovate, 4.7–5.4 × 4.0–4.2 mm, 
densely tomentose, caducuous; hypanthium 2.4–2.8 × 2.9–3.4 mm; flower buds light brown 
to whitish, ovate to elliptic, 5.5–5.7 × 4–4.3 mm, tomentose. Calyx light brown, densely 
sericeous adaxialy and abaxialy, the segments 4, subequal, elliptic to ovate, 6.2–6.5 × 4.3–5.0 
mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, white, membranaceous, glabrous abaxially 
with few hairs adaxially, caducuous, the blade elliptic, 6.0–6.5 × 2.1–2.5 mm. Stamens 
glabrous, the filaments white to cream, 5.8–7.2mm long, the anthers cream, oblong to 
elliptic, 2.7–2.9 × 1.4–1.5 mm, glabrous. Gynoecium cream–yellowish, reddish when 
polinated, velutinous throughout; the stipe terete in cross section, 1.5–1.6 mm long, 
velutinous, the ovary arcuate-deltoid, 3.6–5.0 × 2.5–3.3 mm, velutinous, ovules ca. 6–7, the 
style terete in cross section, 6–7 mm long, glabrous, the stigma punctiform. Fruits strongly 
reddish, opaque, rarely light brown, relatively smooth, glabrescent, indehiscent or late 
dehiscent, the body compressed laterally, obovate, 4.0–5.5 × 3.0–4.3 cm. Seeds ca. 1–2 per 
fruit. 
Phenology: Flowering in May to July. Fruiting August to March. 
Distribution and habitats: This species occurs mainly lowands of Colombian Amazon 
forest, although its distribution may reach proximities of Manaus municipality (Brazil). 
Taxonomic comments: This species is morphologically similar to H. intermedia, but differ 
mainly in the presence of hair covering the ovary and by the red (brick color) fruits. This is a 
new species of Hymenaea and it is being described to be submitted soon (Pinto et al. in 
prep.). 
III.3.21. Hymenaea sp. nov. 2.(To be subimitted to Systematic Botany). Figure 22. 
Tree to ca. 35 m; bark striate, with lenticels, gray to brownish; branchlets terete in cross 
section, 2.8–4.1 cm thick, glabrescent. Petioles terete, basally and apically enlarged, 0.7–1.2 
cm long, glabrous; petiolules twisted, 2.9–4.6 mm long, glabrous; leaflet blades chartaceous, 
elliptic to ovate, usually ca. two times longer than wide, 4.3–6.5 × 2.2–3 cm, the base slightly 
obliquely cordate, assimetric, the apex acuminate, the abaxial surface glabrous, lustrous, the 
adaxial surface glabrous, lustrous, the midrib salient and secondary vein slightly impressed 
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abaxially, venation incospicuous adaxially. Inflorescences racemose with short secondary ans 
tertiary axis with a corimbiform aspect, terminal, the flowers spirally arranged on the axis, 
the axis rectangular, 1.1–2.3 mm wide, minutely tomentose; bracts early caducuous. Pedicels 
rectangular to terete in cross section, 3.5–7.9 × 1.3–1.4 mm, sericeous; bracteoles paired 
opposite, locate at the apex of the pedicel, ovate, caducuous; hypanthium 2.6–3 × 2.3–3.1 
mm; flower buds light brown to whitish, ovate to elliptic, 4.2–7.7 × 4–5.1 mm, tomentose. 
Calyx light brown, densely tomentose abaxially and sericeous adaxially, the segments 4, 
subequal, elliptic to ovate, 7.5–8.4 × 4.5–5.5 mm. Corolla pentamerous, the petals subequals, 
white, membranaceous, glabrous, caducuous, the blade elliptic, 4.3–6 × 2.3–3 mm. Stamens 
glabrous, the filaments white to cream, 4–5 mm long, the anthers cream, oblong to elliptic, 
2.8–3 × 1.1–1.3 mm, glabrous. Gynoecium glabrous; the stipe terete in cross section, ca. 
1mm long, glabrous, the ovary arcuate-oblong, 2.5–3 × 1.2–1.8 mm, glabrous, ovules ca. 10, 
the style terete in cross section, 12–15 mm long, glabrous, the stigma punctiform. Fruit dark 
to light brown, opaque, with small resin pockets on the epicarpus, glabrous, the body ovoid to 
ellipsioid, 5.5–7.6 × 3–3.6 cm. Seeds ca. 1–2 per fruit. 
Phenology: Flowering in Octuber to January. Fruiting in March to September. 
Distribution and habitats: This species in restricted to Manaus municipality and 
surroundings (Brazil). It occurs in lowland evergreen Amazon forest.  
Taxonomic comments: This species is morphologicaly similar to H. parvifolia, however it 
differs from this mainly in the racemose inflorescence with short secondary and tertiary axis 
providing a corimbiform aspect and the glabrous ovary. The leaflets of H. parvifolia are also 
usually revolute in its margins. This does not occur in this taxon. This is a new species of 
Hymenaea and it is being described to be submitted soon (Pinto et al. in prep.). 
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III.5. APENDIX 
III.5.1. Figures 
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Figure 1. Hymenaea altissima. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Flower bud; D. Flower; E. Petals; 
F. Detail of petal glands; G. Hypanthium and gynoecium; H. Fruits.  
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Figure 2. Hymenaea aurea. A. Branch with inflorescence; B. Leaflet abaxial face; C. Detail of leaflet trichomes; 
D. Flower buds; E. Flower; F. Detail of petal glands; G. Petals; H. Hypanthium and gynoecium; I. Fruit. 
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Figure 3. Hymenaea cangaceira. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Flower; D. Flower bud; E. 
Hypanthium, gynoecium and stamens; F. Petals; G. Fruit. 
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Figure 4. Hymenaea courbaril. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Flower bud; D. Flower; E. Petals; 
F. Hypanthium, gynoecium and stamens; G. Fruit. 
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Figure 5. Hymenaea eriogyne. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Bracteoles; D. Flower bud; E. 
Flower; F. Hypanthium and gynoecium; G. Petals; H. Fruit. 
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Figure 6. Hymenaea fariana. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Flower bud; D. Fower; E. 
Hypanthium, gynoecium and stamens; F. Petals; G. Fruits. 
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Figure 7. Hymenaea intermedia. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Detail of leaflet pubescence; D. 
Flower bud; E. Flower; F. Petals; G. Hypanthium and gynoecium; H. Fruits. 
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Figure 8. Hymenaea maranhensis. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Flower bud; D. Flower; E. 
Hypanthium and gynoecium; F. Petals; G. Detail of petal glands; H. Fruit. 
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Figure 9. Hymenaea martiana. A. Branch with inflorescence; B. Leaflet; C. Detail of leaflet trichomes; D. 
Flower bud; E. Flower; F. Hypanthium and gynoecium; G. Petals; H. Detail of petal glands; I. Fruit. 
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Figure 10. Hymenaea oblongifolia. A. Branch with inflorescence of var. oblongifolia; B. Leaflets of var. 
palustris; C. Detail of leaflet trichomes of var. paustris; D. Flower bud; E. Bracteoles; F. Flower; G. 
Hypanthium, gynoecium and stamens; H. Fruits. 
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Figure 11. Hymenaea oblongifolia var. latifolia. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Flower bud; D. 
Flower; E. Petals; F. Detail of petal glands; G. Hypanthium and gynoecium; H. Fruit 
 
 
188 
 
 
Figure 12. Hymenaea parvifolia. A. Branch with inflorescence; B. Flower bud; C. Flower; D. Hypanthium and 
gynoecium; E. Petals; F. Fruits 
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Figure 13. Hymenaea reticulate. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Detail of venation; D. Flower 
bud; E. Bracteoles; F. Flower; G. Hypanthium and gynoecium; H. Petals; I. Fruit 
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Figure 14. Hymenaea rubriflora. A. Branch with inflorescence; B. Leaflets; C. Detail of leaflet trichomes; D. 
Flower; E. Hypanthium and gynoecium; F. Petals; G. Fruit; H. Flower bud 
 
 
191 
 
 
Figure 15. Hymenaea stigonocarpa. A. Branch with inforescence; B. Detail of the peeling branch; C. Leaflets; 
D. Detail of leaflet trichomes; E. Flower bud; F. Flower; G. Hypanthium and gynoecium; H. Petals; I. Detail of 
petal glands; J. Fruits 
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Figure 16. Hymenaea stigonocarpa var. brevipetiolata. A. Branch with inflorescence; B. Leaflet; C. Detail of 
leaflet trichomes; D. Flower; E. Flower bud; F. Hypanthium and gynoecium; G. Fruit 
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Figure 17. Hymenaea torrei. A. Branch with fruits; B. Leaflet; C. Fruit; D. Detail of fruit surface 
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Figure 18. Hymenaea travassii. A. Branch with inflorescence; B. Detail of leaflet trichomes; C. Flower bud; D. 
Bracteoles; E. Flower; F. Hypanthium and gynoecium; G. Sepals; H. Petals; I. Fruits 
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Figure 19. Hymenaea velutina. A. Branch with inforescence; B. Leaflets; C. Flower bud; D. Flower; E. Petal; F. 
Hypanthium and gynoecium; G. Fruit 
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Figure 20. Hymenaea verrucosa. A. Inflorescence; B; Branch with leaves; C. Flower bud; D. Bracteoles; E. 
Flower; F. Hypanthium and gynoecium; G. Mature and vestigial petals; H. Fruits 
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Figure 21. Hymenaea sp nov. 1. A. Branch with inflorescence; B. Leaflet; C. Flower bud; D. Bracteoles; E. 
Flower; F. Petals; G. Hypanthium and gynoecium; H. Fruits 
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Figure 22. Hymenaea sp.nov. 2. A. Branch with inflorescence; B. Flower bud; C. Sepals; D. Stamens; E. 
Gynoecium; F. Hypanthium; G. Fruit 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 
O clado Hymenaea é um importante grupo de Leguminsoae pertencente à 
subfamília Detarioideae, especialmente pelo fato de que a maior parte da diversidade deste 
clado está na região neotropical, diferentemente da maior parte dos grupos componentes da 
subfamília. Além disso, o gênero Guibourtia apresenta a maior parte dos táxons no continente 
africano, contrastando com os gêneros aparentados Hymenaea e Peltogyne.  
Além da distribuição incógnita, foi verificado que os materiais disponíveis para 
identificação dos táxons, delimitação dos gêneros e compreesão dos processos evoutivos que 
direcionaram a diversificação e distribuição dos táxons eram insuficientes. Sendo assim, a 
presente tese foi elaborada para preencher lacunas de conhecimento acerca desse importanto 
clado de leguminosas bifolioladas, produtoras de resina. 
Os estudos filogenéticos se mostraram interessantes, uma vez que além de 
confirmar a monofilia do grupo formado peos três gêneros, também sustentou a hipótese de 
que o gênero Guibourtia não é monofilético. Infelizmente ainda para esta tese não foi possível 
incluir a espécie-tipo do gênero (G. copallifera)  para identificação do clado referente a core-
Guibourtia e do clado que deve ser tratado futuramente como um novo gênero. Entretanto, a 
inclusão desta espécie está em andamento. Contudo, os clados que contém representantes de 
Guibourtia aparentemente foram sustentados também com base na morfologia de frutos e 
sementes (deiscência e presença de arilo). Com base nisso, foi possível inferir que o clado 
formado exclusivamente pelas espécies africanas contém as plantas de frutos indescentes e 
sementes não-ariladas (características encontradas em G. copallifera), enquanto um outro 
clado formado pelas espécies neotropicas e africanas, com frutos deiscentes e sementes 
ariladas, foi sutentado como irmão do gênero Hymenaea. Esta relação entre estes dois gêneros 
é curiosa porque ambos apresentam uma distribuição “espelhada” de suas diversidade, sendo 
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Guibourtia predominantemente africana e Hymenaea predominantemente neotropical. 
Estudos adicionais sobre datação molecular e biogeografia histórica estão sendo 
desenvolvidos para uma melhor compreensão dos fatores que levaram o ancestral desse grupo 
a se diversificar em diferentes continentes. 
Os estudos de morfoanatomia das estruturas secretoras também evidenciaram 
características que unem os gêneros e também características que os delimitam como por 
exemplo a presença de muscilagem livre no limbo em representantes de Hymenaea, 
característica que não foi observada para os outros gêneros. Apesar de Hymenaea ter sido 
objeto de estudos anteriores sobre suas estruturas secretores, este trabalho foi o primeiro a 
presentar estudos sobre estas estruturas em Guibourtia e Peltogyne, servindo então como base 
para estudos adicionais sobre a diversidade de estruturas secretores no clado e também na 
subfamília das leguminosas resiníferas. 
Todos os três gêneros já foram abordadas em revisões antigas que datam de cerca 
de 40 anos atrás ou mais e apresentam estudos em muitos casos com pouca amostragem. 
Devido a isso, as chaves de identificação, as descrições e as ilustrações nem sempre permitem 
uma identificação segura dos táxons. Por esta razão, o gênero Hymenaea foi selecionado para 
ser elaborado um tratamento taxonômico completo. A revisão se demonstrou de exterma 
importância na medida em que probemas nomenclaturais e taxonômicos foram identificados e 
corrigidos. Além disso, uma chave de ideintificação foi elaborada com base numa 
amostragem maior do que a última realizada no ano de 1975. Caracteres contínuos, antes 
presente nas chaves de identificação foram identificados e retirados dos procedimentos de 
delimitação. Com as visitas a herbários nacionais e estrangeiros e através de observações em 
campo, foram identificadas ao menos três novas espécies para o gênero que estão em processo 
de publicação. 
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A presente tese fornece importantes dados sobre relações filogenéticas e 
características morfoógicas e anatômicas sobre os representantes do clado, além de dados 
sobre a distribuição dos táxons, especialmente daqueles do gênero Hymenaea. Espera-se que 
os resultados apresentados aqui abram caminhos para novas pesquisas com o grupo e que 
subsidiem estudos filogéticos e evolutivos.  
A partir do desenvolvimento desta tese, um grupo de pesquisa formado por 
pesquisadores nacionais e estrangeiros foi estabelecido para elaborar e aprofundar os estudos 
sobre o clado Hymenaea e a importância do mesmo dentro da família Leguminosae. Diversos 
trabalhos vem sendo publicados e os dados levantados aqui já subsidiam estudos florísticos no 
Brasil e na Colômbia. 
Novas pesquisas serão apresentadas e, com isso, o clado Hymenaea aos poucos se 
torna um dos mais bem estudados dentro da subfamília Detarioideae.  
 
 


